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vulling van belang zijnde assimilatorische werkzaamheid der kafnaald niet gemakkelijk 
door droogte belemmerd wordt. 
VIII 
Het nuttig effect van studies over de morphologie van het wortelstelsel van planten 
hangt sterk af van de mogelijkheid, om de activiteit van de verschillende delen van het 
wortelstelsel vast te stellen, en van de mate, waarin het zal gelukken om de physiolo-
gische factoren, die tot bepaalde groeiwijzen leiden, op te helderen. 
IX 
Het zou voor het rendement van wetenschappelijk onderzoek bevorderlijk zijn, 
indien aan de grotere centra van onderzoek wetenschappelijke „publicisten" verbon-
den zouden worden, die tot taak zouden hebben: het op de hoogte blijven met de 
vorderingen van het onderzoek, het in het juiste verband plaatsen en voor brede krin-
gen bevattelijk weergeven van de uitkomsten, en het zorgdragen voor een doeltreffende 
verbreiding der gegevens binnen en buiten het onderzoekcentrum. 
X 
Bij het onderwijs in de proeftechniek aan de Landbouwhogeschool is de behoefte 
aan een behandeling der landbouwkundige zijden der proeftechniek groter dan de 
behoefte aan uitbreiding der wiskundige grondslagen, in de behandeling waarvan reeds 
elders in het studieprogramma is* voorzien. 
VOORWOORD 
Het verschijnen van dit proefschrift is voor mij een welkome gelegenheid dank te 
brengen aan alien, die hebben bijgedragen tot het verwezenlijken van de voorwaarden 
voor mijn wetenschappelijke vorming. 
Hooggeleerde TENDELOO. Reeds in mijn studententijd stelde U mij in de gelegen-
heid om met de op Uw laboratorium beoefende takken van scheikunde diepgaander 
kennis te maken dan bij een normaal beeindigen van de Wageningse studie gebruike-
lijk is. De gevolgen van die kennismaking hebben mij ook na het beeindigen van de 
ambtelijke band met Uw laboratorium nog menigmaal op Herenstraat 20 gebracht 
en ik dank U en Uw medewerkers ten zeerste voor het gastvrije milieu, dat ik steeds 
mocht aantreffen. Oprecht verheugt het mij, dat ook de plantenwortel, als levende 
adsorptie-electrode, een bewijs heeft kunnen leverenvoorde wetenschappelijke beteke-
nis van het experimenteer-terrein Uwer bijzondere voorkeur. 
Hooggeleerde MAYER GMELIN. Voor de gelegenheid, die U mij bood om in de 
wetenschap werkzaam te zijn, alsmede voor de zeer grote vrijheid, die U mij Het bij 
de keuze van mijn speciale studieterrein, dank ik U ten zeerste, evenals voor Uw per-
soonlijke belangstelling in mijn wetenschappelijke ontwikkeling. 
Hooggeleerde DEWEZ. U ben ik dankbaar voor het feit, dat U in al deze opzichten 
de lijn van Uw voorganger heeft voortgezet. De vraagstukken betreffende de beworte-
ling van landbouwgewassen, die U aan de orde stelde, zijn voor mij een nieuwe prikkel 
geweest om te trachten tot de studie daarvan bouwstenen bij te dragen. 
Hooggeleerde SCHUFFELEN. Een Uwer voordrachten legde een tiental jaren geleden 
de eerste kiem voor de thans in druk verschijnende studie. Voor de vruchtbare gedach-
tenwisselingen, die ik zowel in het begin- als in het eindstadium van die studie met U 
mocht hebben, ben ik U veel dank verschuldigd. 
Zeergeleerde ZWART VOORSPUY. De prettige samenwerking met U voor het ver-
zamelen van de basisgegevens voor deze studie betekende voor mij een heilzaam 
tegenwicht tegen de neerdrukkende werking van een donkere tijd. 
Mijn ouders en mijn vrouw kan ik niet genoeg dankbaar zijn voor het scheppen van 
de materiele basis en de juiste sfeer, nodig voor het slagen van mijn wetenschappelijke 
werk. • 
Het personeel van het Laboratorium voor Landbouwplantenteelt ben ik zeer erken-
telijk voor de grote hulpvaardigheid, die ik voortdurend mocht ondervinden. 
Het Landbouwhogeschoolfonds verleende aanzienlijke geldelijke steun bij het in 
druk doen verschijnen van deze studie. . 
INHOUDSOPGAVE 
Biz. 
1. Inleiding 9 
2. De mineralen en de plant 10 
a. Enige belangrijke feiten 10 
b. Lundegardh's theorie van de zoutophoping 11 
3. Het verband tussen de ionaire samenstelling van de milieu-oplossing en de buiten-
laag van de eel- of wortelinhoud 14 
a. Algemeen 14 
b. Het Donnan-evenwicht 16 
c. De plantenwortel en de Donnan-theorie 19 
d. Interpretatie van wortelpotentialen •. 21 
e. Theoretische potentiaalcurves 24 
/ . De concentratie en de aard van de niet-diffunderende, adsorberende groe-
pen in de plantenwortel 27 
g. De theoretische potentialen getoetst aan het experiment 34 
j, 1. Het gedrag der theoretische potentiaalcurves. 34 
2. Enige metingen over de pH-afhankelijkheid van de potentiaal . . . . 36 
3. Enkele in de literatuur vermelde meetuitkomsten . ., 40 
h. De keuze van het milieu voor potentiaalmetingen 41 
4. Electrochemisthe voorwaarden voor zoutverplaatsing . . 45 
a. Ionenverplaatsing door het grensvlak milieu/wortel 45 
b. Ionenverplaatsing door de eel- of wortelinhoud heen . . 47 
c. De voorwaarden voor zouttransport tegen een concentratiegradient in .... 53 
d. Zoutaccumulatie onder invloed van een CH-gradient 58 
5. Zoutaccumulatie in plantendelen 66 
a. De pH-gradient in plantenwortels 66 
b. De stoffelijke oorzaak van de pH-gradient in de wortel en het verband 
daarvan met de anionen-accumulatie 69 
c. Zoutophoping in afzonderlijke cellen . 72 
d. De voor de zoutophoping vereiste energie 73 
e. Vergelijking der voorgestelde theorie met andere theorieen 75 





Na meer dan een eeuw van onderzoek en onderwijs in voedings- en bemestings-
vraagstukken, die zich bij de teelt van planten voordoen, behoeft geen begrip meer 
gewekt te worden voor het belang van een juiste mineraalvoorziening der plant. Men 
kan wel vaststellen, dat de voorlichting en het onderwijs er in de meer vooruitstrevende 
landbouwstreken der wereld in geslaagd zijn om de telers het besef bij te brengen, dat 
het mogelijk en veelal ook wenselijk is om het voedingsmilieu van de plant door 
kunstmatig ingrijpen te verbeteren, indien het niet in de optimale (althans in econo-
misch opzicht optimale) toestand verkeert. Het vinden van de doelmatigste werkwijze 
om deze verbetering te bereiken bereidt zowel de teler als de door hem te hulp geroepen 
voorlichters nog bij voortduring veel zorg. Telkens weer moet men ervaren, dat 
bemestingsmaatregelen vrij ruw zijn en lang niet altijd ten voile doeltreffend. Het lijkt 
niet te veel gezegd, dat een gebrekkige kennis van het mechanisme van de opneming 
der voedingsstofFen door de plant een van de redenen is, waarom men nog niet tot 
nauwkeuriger voorspelling van de meststofbehoefte, de meststofweiking en het mest-
stofrendement kan komen. Indien men namelijk de factoren, die bepalend zijn voor de 
overgang van de voedingsstoffen uit het milieu naar de plant of het plantenorgaan, 
niet of maar gebrekkig kent, kan men de bemestingsmaatregelen ook niet doelbewust 
richten op een goede werking van die factoren. Op grote schaal (en het heeft er de 
schijn van, dat dit nog in toenemende mate geschiedt) heeft men zich trachten te helpen 
door langs empirische weg richtlijnen te vinden voor een doelmatige bemesting. Door 
VERVELDE (67)1 is uiteengezet, dat dit empirische onderzoek bepaalde tekortkomingen 
heeft. Ook TEORELL (64), handelend over permeabiliteitsonderzoek, is van mening dat 
er te veel naar feiten en te weinig naar de grondslagen gekeken is. De fundamenteel 
gerichte bestuderingswijze verdient daarom ook voor het opsporen der betrekkingen 
en wetmatigheden in het proces van de minerale voeding der plant een plaats. De 
volgende studie wil trachten in deze geest een bijdrage te leveren. 
De studie is in een viertal delen gesplitst. Allereerst zal een uiteenzettmg worden 
• gegeven van enige belangrijke feiten en van een theorie van LUNDEGARDH over de 
zoutopneming. Deze theorie werd als leidraad gekozen voor de verdere studie. Daarna 
zal het verband tussen de ionaire samenstelling van de voedingsoplossing en die van de 
buitenlaag der wortelsubstantie bezien worden. Vervolgens wordt een beschouwing 
gewijd aan de physisch-chemische voorwaarden voor ionen-verplaatsmg door het 
inwendige van de eel of wortel. Deze beschouwing is toegespitst op het vinden van de 
voorwaarden voor zoutaccumulatie, d.i. ophoping van zout tot een hogere concen-
tratie dan de in de milieuvloeistof heersende concentratie. Daarbij zat de gedachte 
voor dat een theorie, die dit verschijnsel niet kan verklaren, niet het juiste beeld geeft 
van de werkelijkheid. De gevonden wetmatigheden worden daarna toegepast op een 
modelsysteem, dat de plantenwortel zo goed mogelijk nabij komt, en dat ook gebruik 
maakt van enkele levensfuncties van de plant. Tenslotte worden de bestaande theo-
rieen over zoutophoping tegen elkaar afgewogen. 
*) De cursieve getallen verwijzen naar de literatuurlijst. 
2. DE MINERALEN EN DE PLANT 
a. Enige belangrijke feiten 
Aan het onderwerp van de zoutopname door levende cellen en levende organen of 
organismen zijn in de loop der jaren zeer veel proefnemingen, studies en geschriften 
gewijd. Samenvattende artikelen en monografieen over dit onderwerp zijn ook niet 
zeldzaam. Een samenvatting der verzamelde gegevens en naar voren gebrachte 
theorieen kan op deze plaats dan ook zonder bezwaar achterwege blijven. Zelfs is het 
de vraag of een opsomming van alle gegeven theorieen verhelderend zou werken. 
Vooreerst zijn er heel wat theorieen wereldkundig gemaakt, die naderhand de toets 
der critiek niet konden doorstaan. Verder bestaan er juist op het terrein van onderzoek, 
dat betrekking heeft op het mechanisme der zoutopname, een aantal theorieen en 
gedachtengangen van zeer bijzondere aard. Zij zijn er niet zozeer op uit om een af-
doende verklaring te geven van de zouthuishouding van planten of plantendelen, als 
wel om een groot en dikwijls op vernuftige wijze verkregen feitenmateriaal samen te 
voegen en te ordenen tot een bevattelijke beschrijvende voorstelling. Als voorbeelden 
zouden kunnen gelden de voorstellingen van VAN DEN HONERT (23), ARISZ (2) en 
SCHUFFELEN (49). 
Wel kan het nuttig zijn om enige feiten, die algemeen als juist erkend worden en die 
rechtstreeks verband houden met het onderwerp van deze studie, in het kort op te 
sommen. 
1. Een levende plant bezit een meer of minder krachtig ontwikkeld vermogen om 
zouten uit een oplossing in zich op te nemen en te verzamelen tot een concentratie, 
die voor sommige minerale bestanddelen, b.v. K+ en N03~, aanzienlijk hoger kan 
zijn dan de in de oplossing heersende concentratie. Ook het gehalte aan minerale 
bestanddelen in het algemeen („asgehalte") is vaak hoger dan dat van de milieu-
oplossing. 
2. Deze zoutophoping kan ook plaats vinden uit zeer verdunde oplossingen, mits 
daarvan voldoende aan de plant ter beschikking staat. Het eenmaal opgenomen 
zout wordt door levende cellen met grote hardnekkigheid vastgehouden, ook wan-
neer ze gebracht worden in een zoutvrij milieu, b.v. gedestilleerd water. 
3. De door de verdamping veroorzaakte waterstroom door de plant heen kan enige 
binnenwaartse zoutverplaatsing bewerkstelligen en zo, na „indikking" van de op-
genomen zoutoplossing door de verdamping, een rol spelen bij de zoutophoping. 
Deze rol is echter niet wezenlijk, want ook bij nagenoeg stils'taande verdamping kan 
de zoutophoping doorgaan. 
4. Het blijkt niet noodzakelijk, dat de kationen en anionen uit een bepaalde zout-
oplossing in aequivalente hoeveelheden worden opgenomen. Dit wijst er op, dat bij 
de opname een kation niet gekoppeld is aan een in de oplossing voorkomend anion, 
of omgekeerd. 
5. Er zijn voor enige belangrijke minerale bestanddelen, b.v. K+ en CI", tot nu toe 
geen dwingende aanwijzingen, dat de ophoping zou moeten worden verklaard door 
het opgaan van deze bestanddelen in bepaalde chemische verbindingen (b.v. 
complexe verbindingen), waarbij het bestanddeel zijn eigen karakter zou verliezen 
en er dus een voortdurend concentratieverval voor dat bestanddeel in stand gehou-
den zou worden. 
6. Bij de opname van minerale bestanddelen moet onderscheid worden gemaakt tussen 
enerzijds ionenopname door het plasma en anderzijds zoutophoping in plasma-
vrije of nagenoeg plasmavrije vacuoles en houtvaten. De opname door het plasma 
kan men zich voorstellen als een verwisselingsreactie, die spontaan, zonder energie-
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toevoer, verloopt. Voor de afgifte van zouten aan de vacuole of aan de houtvaten 
in een concentratie, die hoger is dan in het milieu, moet osmotische arbeid verricht 
worden. Het energieleverend proces verlangt onder normale omstaridigheden de 
aanwezigheid van zuurstof. 
7. De van een bepaalde ionensoort opgenomen hoeveelheden zijn in het algemeen 
niet evenredig aan haar concentratie of aan haar activiteit in de milieuoplossing. 
Ook de verhouding, waarin twee ionensoorten door de plant worden opgenomen, 
is maar zelden gelijk aan de verhouding van haar concentraties of activiteiten in de 
omgevende oplossing. 
8. De verdeling van een bepaalde ionensoort in de plant is niet gehjkmatig, zij ver-
andert veelal ook met de tijd. Er zijh ionensoorten, die zich van de plaats af, waar 
ze opgenomen worden, snel voortbewegen door de hele plant heen, b.v. K+, en 
er zijn andere, die veel „trager" zijn, b.v. Ca+ + . Deze laatste komen daardoor 
relatief veelvuldiger voor in de opnemende organen, die met het voedingsmilieu in 
aanraking zijn; de eerste daarentegen overheersen in de verder af gelegen „ont-
vangende" organen.
 v 
9. De gedachte, dat een plant als het ware doelbewust een keuze maakt uit de door 
het milieu aangeboden minerale bestanddelen, blijkt niet juist te zijn. De plant 
brengt verschuivingen teweeg in de verhoudingen der opgenomen minerale be-
standdelen, wanneer deze vergeleken worden met de in het milieu heersende ver-
houdingen. De plant heeft echter niet het vermogen bepaalde bestanddelen, die in 
opgeloste toestand aanwezig zijn, volledig te weren. 
Vanzelfsprekend zijn er over de mineraalhuishouding der plant veel meer bijzonder-
heden bekend, dan uit de opgesomde en overwegend in negatieve bewoordingen ge-
stelde regels zou kunnen blijken. Toch zou men, bij de huidige stand van het onderzoek, 
de vraag naar het eigenlijke mechanisme der zoutophoping in hoofdzaak in negatieve 
zin moeten beantwoorden in de trant zoals dat hierboven geschiedde. Positieve ant-
woorden zouden, ondanks,het aan dit vraagstuk gewijde intensieve onderzoek, niet 
meer dan aarzelend en hoogstwaarschijnlijk onvolledig zijn. De negatieve antwoorden 
zijn intussen zeer waardevol, omdat ze in ieder geval duidelijk maken, dat pogingen 
om met simpele wetten de zoutophoping te beschrijven, niet geslaagd zijn, althans het 
verschijnsel niet in zijn voile omvang hebben kunnen verklaren. 
De verhandelingen en studies, waarin getracht is een positief antwoord te vinden op 
bepaalde vragen, hebben veelal betrekking op proeven aan modellen of op beschou-
wingen omtrent hypothetische toestanden. Ze concentreren zich dikwijls op de ver-
klaring van een bepaald aspect en bleken in het verleden gewoonlijk een onvoldoend 
brede basis te hebben om op het zoveel veelzijdiger systeem, de plant, te kunnen wor-
den overgedragen. 
b. LUNDEGARDH'J theorie van de zoutophoping 
De theorie, die het meest is afgerond en vrij zeker ook gebaseerd is op een breder 
feitenmateriaal dan enige andere theorie over de ophoping van zouten door de plant, 
is die van LUNDEGARDH. BURSTROM (P), die een werkzaam aandeel had in het leggen 
van de fundamenten dezer theorie, plaatste onlangs in een overzichtsartikel LUNDE-
GARDH'S voorstellingen in een ruimer verband en kwam daarbij tot de volgende samen-
vatting van de stand van zaken. (Waar dat wenselijk was, is deze samenvatting aan-
gevuld met gegevens, die meer in het bijzonder slaan op punten, die in het verdere 
verloop van deze studie ter sprake komen.) 
Men is het er nagenoeg over eens, dat de ionenopname uit het voedingsmilieu aan-
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vangt met een verwisseling van de kationen en anionen uit het milieu tegen H-ionen en 
OH-ionen van de buitenlaag van het protoplasma. Daar de zure eigenschappen van 
het plasma de overhand hebben (LUNDEGARDH, 34), zal de kationenverwisseling over-
heersen. De ophoping van vrij (niet geadsorbeerd) zout kan door deze ionenverwisse-
ling echter niet verklaard worden. Volgend op de verwisselings- (adsorptie-)phase 
treedt ionentransport door het protoplasma op, gekoppeld aan een aeroob verlopend 
stofwisselingsproces, en uitlopend op een ionenafgifte aan de vacuole-inhoud. Pas 
deze ionenafgifte kan tot ophoping van vrij zout (kation + anion) aanleiding geven. 
Het trapsgewijze verloop van de zoutaccumulatie wordt door een hele reeks van 
onderzoekers voor allerlei biologische objecten in verschillende modificaties als juist 
aanvaard. 
De adsorptie als eerste stap van het gebeuren is niet gekoppeld aan een stofwisse-
lingsverschijnsel. De erbij optredende ionenverwisselingen staan onder invloed van 
electrische ladingen en verlopen in zodanige richting, dat gestreefd wordt naar een 
ionenverdeling, die kenmerkend is voor het Donnan-evenwicht (LUNDEGARDH, 32,34; 
zie echter OSTERHOUT, 45). De kationenadsorptie verlooptjsnel naar een evenwichts-
toestand en wordt gevolgd door een stadium met een meer geleidelijke ionenverplaat-
sing, hetgeen dan kan betekenen, dat een langzame afvoer vanuit de buitenste laag 
van het protoplasma naar binnen toe plaats vindt. De kationenadsorptie blijkt onder 
bepaalde omstandigheden omkeerbaar te zijn en ze is niet afhankelijk van de tempera-
tuur of van zuurstoftoevoer (kan b.v. ook in een stikstofatmosfeer vlot verlopen). Dit 
alles wijst er dus op, dat deze kationen-adsorptie vergelijkbaar is met die aan velerlei 
niet-levende adsorbentia. 
De anionen, die zich in het milieu van de wortel bevinden, worden niet op dezelfde 
wijze gebonden als de kationen. De opname verloopt van de aanvang af meer geleide-
lijk, en b.v. voor het phosphaation irreversibel. De temperatuurcoefficient Q10 is door-
gaans voor de anionenopname groter dan voor de kationenopname (WANNER, 68). 
Een en ander zou er op kunnen wijzen dat bij de anionenopname chemische omzettin-
gen een grotere rol spelen dan bij de kationenopname. 
De verklaring voor de ongelijkheid in gedrag van anionen en kationen zoekt 
LUNDEGARDH {31,34) in het anionisch karakter van het cytoplasma. Dit bevat volgens 
hem een betrekkelijk klein percentage (10-3 norm.) van een sterk zure, en dus vrijwel 
steeds volledig gedissocieerde component, naast een nog veel kleiner percentage 
van een zwak basisch, OH-ionen afsplitsend bestanddeel. De resterende hoofd-
massa der plasma-substantie zou in het pH-traject 3-9 niet gedissocieerd, neutraal 
zijn. De zure component verleent aan het plasma een negatieve lading, die de ad-
sorptie van kationen bevordert, echter het binnentreden van anionen belemmert. 
Dat ondanks de aldus optredende relatieve schaarste aan anionen, die ook in de ver-
der van de wand verwijderde lagen van het protoplasma geldt, toch de kationen en 
anionen in aequivalente hoeveelheden in het vacuolevocht of in het bloedingsvocht 
(van afgesneden planten) verschijnen, kan verklaard worden door aan te nemen, dat 
een stuwende kracht de anionen door het protoplasma verplaatst. Deze stuwende 
kracht is dat deel van de stofwisselingsactiviteit, dat door LUNDEGARDH en BURSTROM 
(39, 40) betiteld werd als „anionenademhaling". De feiten, die tot het onderstellen 
van zulk een anionenademhaling leiden, zijn de volgende. De koolzuurproductie ver-
toont verband met de hoeveelheid opgenomen anionen (LUNDEGARDH en BURSTROM, 
39; LUNDEGARDH, 31). Ademhalingsvergiften, zoals blauwzuur en aziden, verlammen 
de anionenopname geheel, maar leggen slechts een deel der ademhaling stil (LUNDE-
GARDH en BURSTROM, 41). Het ongevoelige deel der ademhaling, de „grondademha-
hng , staat blijkbaar los van de anionenopname. De wel gevoelige anionenademhaling 
is met alleen bepalend voor de anionenopname (blijkens het feit, dat belemmering ervan 
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tevens de anionenopname verkleint), maar ook doet omgekeerd een verhoogde 
anionenopname de ademhaling toenemen (LUNDEGARDH, 31; VAN EIJK, 15), hetgeen 
door sommige onderzoekers bevestigd werd aan andere objecten dan wortels. 
Niet onvermeld mag blijven, dat LUNDEGARDH'S theorie over de „anionenademhaling" vrijwel van 
de aanvang af aan ernstige critiek heeft blootgestaan van de zijde van STEWARD en enige medewerkers 
(55, 57), bij welke critiek zich HOAGLAND (21, 18) aansloot. Zij maakten vooral bezwaar tegen de 
gedachte, dat in het bijzonder de anionenopname gekoppeld zou zijn aan een bepaald deel van de 
aerobe ademhaling. Ook de kationen moeten zulk een verband vertonen (HOAGLAND en BROYER, 19), 
terwijl de beinvloeding der ademhaling door variaties in de minerale samenstelling van het milieu niet 
via de anionensamenstelling, maar via de kationensamenstelling plaats heeft (STEWARD en PRESTON, 
57). Als positieve bijdrage tot de gedachtenwisseling wijzen deze onderzoekers op het nauwe verband 
tussen de zoutopname en de eiwitsynthese. Het mechanisme van dit verband is echter nooit verder 
ontwikkeld dan tot een onbewezen speculatie (STEWARD, 58). In dit opzicht schijnt de theorie van 
LUNDEGARDH aan de winnende hand, omdat deze, blijkens het navolgende, wel een mechanisme voor 
de anionenademhaling geeft. 
Voor het begrijpen van de wijze, waarop de anionenverplaatsing aan een adem-
halingssysteem gekoppeld is, wijst LUNDEGARDH op de waarschijnlijkheid, dat een 
valentiewisseling van Fe in een ijzerhoudend ademnalingsenzym in het spel is. Deze 
oxydatie of reductie kan als volgt tot anionenverplaatsing leiden: 
Hierin stelt s een electron voor. Wordt het enzym met de geoxydeerde haemine-
groep onder dejterker reducerende omstandigheden van het inwendige van de_cel 
gebracht, dan zal reductie optreden, waardoor een anion vrijkomt (ROBERTSON en 
WILKINS, 48). LUNDEGARDH (34) meent zelfs, dat de verplaatsing van de haeminegroep 
onnodig is; de electronen en anionen zouden als het ware van groep tot groep over-
springen bij afwisselende oxydatie en reductie van naast elkaar liggende groepen. 
In het inwendige van de eel of wortel kunnen de opgehoopte anionen het proto-
plasma verlaten, geholpen door de negatieve lading, die het protoplasma heeft t.o.v. 
het vacuolevocht of het bloedingsvocht (LUNDEGARDH, 34, biz. 116). Daar anionen 
niet op zichzelf kunnen voorkomen moeten kationen volgen. Dat kunnen metaalionen 
zijn, of, bij een tekort daarvan, ook waterstofionen. Weliswaar is voor het aantrekken 
van de kationen naar het vacuolevocht overwinning van de inwendige grensvlak-
potentiaal nodig, maar deze potentiaal heeft een kleinere waarde dan die aan de buiten-
wand. De oorzaak is de zure reactie van het celvocht, nog verhoogd door de vorming 
van organische zuren en koolzuur (LUNDEGARDH, 34, biz. 117). De kationenophoping 
verloopt bij deze voorstelling dus passief, zij wordt gedreven door de anionenophoping. 
Voorwaarde voor dit mechanisme is, dat de verplaatsingskanalen van anionen en 
kationen door het plasma heen van elkaar gescheiden zijn, hetgeen niet in strijd zou 
zijn rnet de gebruikelijke voorstellingen omtrent de structuur van het protoplasma. 
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3. HET VERBAND TUSSEN DE IONAIRE SAMENSTELLING VAN 
DE MILIEU-OPLOSSING EN DE BUITENLAAG VAN DE 
CEL- OF WORTELINHOUD 
a. Algemeen . 
Het Donnan-evenwicht, dat in navolging van LUNDEGARDH als uitgangspunt zal wor-
den genomen voor de verklaring van de aan de wortelwand optredende wisselwerking 
tussen het milieu en de wortel, heeft reeds vanaf de tijd, dat DONNAN (12, zie ook 
BOLAM, 5) de betekenis ervan herkende, veel aantrekkingskracht uitgeoefend op 
biologen. De reden hiervoor is ongetwijfeld het feit, dat bij het Donnan-evenwicht 
een verschijnsel optreedt, dat juist in de biologie om verklaring vraagt, nl. een onge-
lijkmatige ionenverdeling tussen twee ruimten. Een systeem, dat, van een gelijkmatige 
ionenverdeling uitgaande, streeft naar het bereiken van een Donnan-evenwicht, zal 
ionenophoping moeten vertonen. . ' 
Toch zijn de hooggestemde verwachtigen, die men van de studie van het Donnan-
evenwicht koesterde, niet in vervulling gegaan. Zo heeft in de eerste plaats de ionen-
ophoping in de adsorptie-ruimte van het Donnan-evenwicht, zoals in de volgende 
paragraaf zal blijken, slechts betrekking op de ionensoorten van een bepaald ladings-
teken. De ionen met het andere ladingsteken worden slechts toegelaten in verlaagde 
concentratie; dit dus in afwijking van wat onder 2.a.6 over de werkelijke toestand in 
plantaardige organen werd opgemerkt (hetzelfde geldt ook voor dierlijke organen). 
Bij de zoutophoping door deze organen kunnen nl. ionen van beide ladingstekens 
tegelijkertijd geconcentreerd worden, al is het niet nodig, dat dit voor beide in aequi-
lente hoeveelheden geschiedt. Een tweede tekortkoming van het Donnan-evenwicht 
heeft men gezien in het feit, dat ionen van gelijke valentie in het Donnan-evenwicht 
ook gelijke verdelingsverhoudingen vertonen, terwijl dat in de plant niet zo is (zie 
b.v. BUNGENBERG DE JONG in het leerboek van KONINGSBERGER en REINDERS, 26, 
biz. 197). Tenslotte heeft men ook als bezwaar van het toepassen van het Donnan-
evenwicht gezien, dat een plantaardig orgaan kennelijk geen systeem in evenwicht is. 
Hoe al deze bezwaren te rijmen zijn met het uitgangspunt, dat de Donnan-theorie 
waardevolle bijdragen kan leveren tot het begrijpen van de mineraalhuishouding der 
plant, zal door het verdere verloop van deze studie blijken. Maar wel kan nu reeds 
gezegd worden, dat de verdere beschouwingen zullen leren, dat er inderdaad geen 
jfeitelijk Donnan-evenwicht bestaat, doch dat de wetmatigheden van het evenwicht 
geschikt zijn voor het beschrijven van de ionenverdeling tussen het milieu en de aller-
buitenste laag van de eel- of wortelsubstantie. Naarmate de afstand van een punt 
binnen de eel of wortel tot die buitenlaag groter is, zal de toestand daar ter plaatse 
sterker afwijken van de toestand in de allerbuitenste laag, juist omdat de eel en de 
wortel geen systemen in evenwicht zijn. Elke analyse-methode, waarbij monsters 
substantie betrokken zijn, die zich op enige afstand van de buitenlaag bevonden, zal 
alleen om die reden al uitkomsten leveren, die niet beantwoorden aan de verwachtin-
gen, die men op grond van het veronderstellen van een Donnan-evenwicht zou hebben. 
Daaruit.volgt dan, dat het bepalen van de ionenverdeling door chemische analyse, 
bij de bestaande mogelijkheden, vrijwel zeker geen aanwijzingen zal kunnen geven 
over het al of niet vervuld zijn van de kenmerken van een Donnan-verdeling. 
^ Daar dus de bepaling van het opvallendste kenmerk der Donnan-evenwichten, de 
ionenverdeling, in het geval van plantencellen of plantenwortels moeilijkheden ople-
vert, die nauwelijks te omzeilen zullen zijn, is het verheugend, dat LUNDEGARDH er in 
beginsel in is geslaagd om een ander kenmerk, nl. de membraanpotentiaal, als her-
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kenningsmiddel te gebruiken. Deze potentiaal treedt op in het scheidingsvlak der beide 
voor het Donnan-evenwicht karakteristieke ruimten en de grootte van deze potentiaal 
is een ondubbelzinnige maat voor de verhouding der ionenconcentraties ter weers-
zijden van het grensvlak. Met LUNDEGARDH'S methode lukt het bij benadering, om 
deze potentiaal zodanig te meten, dat daarbij alleen de toestand juist ter weerszijden 
van het grensvlak een rol speelt. De mogelijkheden zijn hierbij dus belangrijk gunstiger 
dan bij het rechtstreeks meten der ionenverdeling. LUNDEGARDH (32) toonde aan, dat 
dit grensvlak samenvalt met de buitenkant van het protoplasma, dus niet met de 
cellulosewand van de wortel. Het protoplasma vertegenwoordigt dan een van de beide 
ruimtes van het Donnan-evenwicht. Daar echter in de komende beschouwingen 
dikwijls met vereenvoudigde modelvoorstellingen gewerkt zal worden, zal over het 
algemeen de meer neutrale aanduiding eel- of wortel-„substantie" gebezigd worden. 
Behalve de beide genoemde aspecten, de ionenverdeling en de membraanpotentiaal, 
heeft de theorie van het Donnan-evenwicht nog een tweetal andere kanten, die bij de 
studie van het evenwicht. zelf gewoonlijk stilzwijgend worden voorbijgegaan, maar 
die bij toepassing op biologische objecten tbch aanzienlijke gedachtenverheldering 
kunnen brengen ten aanzien van enkele meningen en voorstellingen, die afkomstig 
zijn uit oudere theorieen, doch thans niet meer voldoen. Het eerste dezer aspecten is 
de in de Donnan-theorie verankerde gedachte, dat de ionenophoping toegeschreven 
moet worden aan de aanwezigheid van andere ionen van het tegengestelde ladings-
teken. Wil men deze ophoping aanduiden met de algemene term „adsorptie", dan is 
daar geen bezwaar tegen, mits men bedenkt, dat deze adsorptie nu een zeer nauw-
keurig omschreven oorzaak en mechanisme bezit. Hierop te wijzen is niet overbodig, 
want men kan nog verschillende verhandelingen over ionenopname vinden, waarin 
gesproken wordt over adsorptie van niet nader omschreven aard aan inwendige opper-
vlakken, die er dan voor verantwoordelijk zou zijn, dat in het inwendige van een eel 
of een orgaan voor een bepaalde component een lagere concentratie, c.q. activiteit, 
heerst dan in het milieu. De in stand gehouden gradient van de concentratie of activi-
teit zou dan de opname bewerkstelligen. Men kan deze gedachte b.v. aantreffen bij 
BOYSEN JENSEN (6, biz. 146), bij THOMAS (65, biz. 89) in navolging van STILES, en bij 
NELSON (43, biz. 301). De bestudering van het Donnan-evenwicht heeft geleerd, dat 
er wel degelijk ook opname kan plaats vinden, wanneer de concentratie of activiteit 
in het inwendige hoger is dan in het milieu, zoals op biz. 18 voor een aan de Donnan-i 
theorie ontleend geval zal worden beschreven. Het onjuiste van de aangehaalde ge-
dachtegang is, dat men naast de eigenlijke adsorptie, die dus verarming van het milieu 
en verrijking van het adsorbens (de eel of wortel) bewerkstelligt, als het ware nogmaals 
een inwendige adsorptie laat plaats vinden, in dit tweede geval nl. binnen de inwendige 
ruimte aan bepaalde „oppervlakken", waardoor dan deze ruimte als geheel een lagere 
effectieve concentratie zou krijgen. 
y Het tweede van de bedoelde aspecten van het Donnan-evenwicht is het feit, dat de 
ophoping van ionen, de adsorptie dus, een ruimtelijk karakter heeft en dus niet be-
perkt is tot oppervlakken. Men moet bedenken, dat aan het grensvlak inderdaad een 
scherpe overgang voorkomt, zodat daar de verschijnselen dikwijls sterk opvallen. De 
wijze, waarop ionen door de oppervlakkige lagen van het adsorbens worden aange-
trokken en vastgehouden, wijkt echter niet af van de wijze, waarop de eenmaal opge-
nomen ionen door de telkens weer verderop gelegen lagen worden aangetrokken en 
vastgehouden, gesteld natuurlijk, dat de ionen in beginsel toegang hebben tot deze 
binnenwaarts gelegen ruimte. De gedachtentegenstelling tussen oppervlakte-adsorptie 
en ruimtelijke adsorptie ligt tot op zekere hoogte ook ten grondslag aan critiek van de 
zijde van UMRATH, die LUNDEGARDH te bestrijden kreeg (33). 
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b. Het Donnan-evenwicht 
Het Donnan-evenwicht werd voor het eerst beschreven voor een geval, waarbij twee 
electrolytoplossingen van elkaar gescheiden waren door een membraan, dat een 
bepaalde ionensoort uit een der beide oplossingen niet doorliet. In het algemeen 
kunnen zulke gevallen zich voordoen bij de aanwezigheid van kolloidale ionen. 
Scheidt men b.v. een oplossing van het natriumzout van een kolloidaal sterk zuur 
HZ, welk zout dus gesplitst is in Na-ionen en Z-ionen, door middel van een membraan 
van een tweede oplossing, die geen NaZ, maar wel NaCl bevat, dan zullen de Z-ionen 
gedwongen zijn binnen de eerste oplossing (in het vervolg inwendige ruimte, i-ruimte 
of adsorptieruimte te noemen) te blijven. Ter wille van de electrische neutraliteit zal 
nu een gelijke concentratie aan Na-ionen eveneens binnen de i-ruimte moeten blijven, 
ondanks dat deze zich wel door het membraan zouden kunnen bewegen. De Na- en 
Cl-ionen, die zich buiten het membraan (in de buitenoplossing, de b-ruimte of, in 
verband met de plant, in het milieu) bevinden, kunnen zich echter wel binnenwaarts 
bewegen en inderdaad blijkt deze verplaatsing op te treden. Echter verloopt die zout-
beweging (beide ionensoorten bewegen zich ter wille van de electroneutraliteit in 
aequivalente hoeveelheden door het membraan) niet zo ver, dat de concentratie aan 
Cl-ionen in de i-ruimte gelijk wordt aan die in de b-ruimte. De zoutbeweging komt 
tot stilstand, zodra het ionenproduct voor NaCl in de i-ruimte gelijk is aan dat in de 
b-ruimte. Aan dat ionenproduct in de i-ruimte dragen ook de reeds aanwezige Na-
ionen van het kolloidale zout bij. Indien dus op het ogenblik, dat de zoutverplaatsing 
tot stilstand komt, de ionenverdeling als volgt zou zijn (NaCl is in de i-ruimte binnen-








(A+z)z = c2- (3.b.l). 
Daaruit blijkt, dat z kleiner is dan c, dus dat de Cl-ionen als het ware uit de i-ruimte 
geweerd worden. Anderzijds is A+z groter dan c, m.a.w. de Na-ionen komen in de 
i-ruimte in groter concentratie voor dan in de b-ruimte. Uit verg. 3.b.l kan z worden 
opgelost: 
z = 
A + V A2 + 4 c2 (3.b.2). 
Beschouwing van deze betrekking leert, dat z nadert tot c, indien A verwaarloosbaar 
is tegenover c, d.w.z. indien A zeer klein is of indien c zeer groot is. Daartegenover 
nadert z tot nul, indien het omgekeerde het geval is, dus A zeer groot of c zeer klein. 
Er kan dus worden vastgesteld, dat er relatief veel NaCl in de i-ruimte zal doordringen, 
indien de concentratie van het kolloidale zout klein of de evenwichtsconcentratie van 
NaCl in de buitenoplossing groot is. In het tegengestelde geval zal weinig NaCl binnen-
dringen. 
Voor een gemakkelijke gedachteformulering in een verder stadium van deze studie 
hjkt het nuttig nu reeds enige begrippen vast te leggen en te benoemen. Bij de bestude-
nng van de plantenwortel draait de hele beschouwing om het gedrag en de aard van 
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de kolloidale ionensoort Z". Deze ionen zullen daarom aangeduid worden als de 
„eigen" ionen. Deze eigen ionen verlangen de aanwezigheid van een aequivalente 
hoeveelheid tegengesteld geladen ionen; deze hoeveelheid zal aangeduid worden als 
„begeleidende" ionen. Naar hun aard komen deze begeleidende ionen overeen met 
wat men in de kolloidchemie verstaat onder tegenionen; deze term is echter opzettelijk 
vermeden, omdat daarbij veelal gedacht wordt aan een oppervlakte-adsorptie. Het 
binnengedrongen electrolyt (in bovenstaand voorbeeld een zout, doch dat behoeft in 
algemene gevallen niet steeds een zout te zijn) zal worden aangeduid als „extra" 
electrolyt, in het behandelde geval dus bestaande uit „extra" Na-ionen en „extra" 
Cl-ionen. De begeleidende Na-ionen en de extra Na-ionen verschillen vanzelfsprekend 
in geen enkel opzicht van elkaar, het onderscheid is alleen formeel. 
De zojuist gevonden regels kunnen nu als volgt worden uitgedrukt: is de concentratie 
der eigen ionen hoog^ofis de electrolytconcentratie in de buitenoplossing laag, dan zijn 
er weiniggxtra ionen. Is de concentratie der eigen ionen laag ofde electrolytconcentratie 
in de buitenoplossing hoog, dan nadert de concentratie der extra ionen tot die in de buiten-
oplossing. 
Zowel de Na-ionen als de Cl-ionen zijn terweerszijdenvandemembraaninde even-
wichtstoestand in ongelijke concentratie aanwezig. Dit brengt met zich mee, dat ter 
plaatse van de membraan een electrische potentiaalsprong aanwezig is, waarvan de 
grootte in Volt volgens de formule van NERNST is 
E==
~TXn [Na^ = Tln IciTb (3-b3)-
In deze betrekking is R = gasconstante = 8,316 joule, T— absolute temperatuur, 
F= Faraday = 96501 coulomb, terwijl met [ ] concentraties aangegeven zijn. Het 
voorteken van E heeft betrekking op de potentiaal in de i-ruimte. Wanneer de verhou-
ding der ionenconcentraties wordt aangegeven met v, kan ook geschreven worden 
E = ^-lnv (3.b.4). 
F 
De definitie van v is zodanig, dat daaronder verstaan zal worden de concentratie-
verhouding voor eenwaardige kationen en wel cone, b-ruimte/conc. i-ruimte. Ze geldt 
ook voor tweewaardige ionensoorten, mits de wortels hunner concentraties genomen 
worden (verg. 3.b.ll). Door deze definitie kan de in de formule van NERNST voor-
komende valentie n in verg. 3.b.3 en 3.b.4 worden weggelaten. 
De grootte van v kan gevonden worden door oplossen van 
v2 + - v - 1 = 0 (3.b.5). 
Zou de boven beschreven proef herhaald worden, doch nu met aanvankelijk HZ, 
volledig gedissocieerd tot H+ en Z~, in de i-ruimte, dan zou er, behalve binnendringing 
van ionenparen NaCl, ook nog ionenverwisseling door de membraan heen .plaats 
vinden. Bij die verwisseling treden dan evenveel H-ionen naar buiten als er Na-ionen 
boven de hoeveelheid, die als ionenpaar verplaatst wordt, binnendringen. In de even-
wichtstoestand bevinden er zich thans ook ionenparen HC1 in de b-ruimte. Het even-
wicht wordt ook nu weer bereikt bij gelijkheid van ionenproducten, waarvan er thans 
twee typen zijn, nl. voor het ionenpaar NaCl en voor het paar HC1. Is de ionenverdeling 
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en ter wille van de electroneutraliteit 
De ionenverdelingscoefficient 
J l+72 = ^ 







is weer, juist zoals boven, bepalend voor de membraanpotentiaal volgens vergelijking 
3.b.4. De grootte van v kan in dit geval gevonden worden door oplossing van de 
vergelijking 
v2 + C1 + CS 
v - 1 = 0 (3.b.l0). 
Uit deze vergelijking blijkt, dat v < 1; volgens verg. 3.b.9 is dus yx > cx en y2 > c2, 
d.w.z. de kationen komen in de i-ruimte in hoger concentratie voor dan in de b-ruimte. 
Het omgekeerde geldt voor de beweeglijke anionen. De ongelijkheid der ionenverde-
ling, die haar uitdrukking vindt in de waarde van v en in de grootte van de membraan-
potentiaal, neemt toe naarmate A, de concentratie der eigen ionen, groter is en naar-
mate de som van cx en c2, de electrolytconcentratie in de buitenoplossing, kleiner is. 
Een en ander volgt gemakkelijk uit verg. 3.b.l0. De boven gegeven regels voor de 
concentratie der extra ionen blijven onveranderd geldig. Die extra ionen bestaan nu 
uit Na+ en H + als positieve en CI- als negatieve ionen. Ook de begeleidende ionen 
zijn nu van tweeerlei soort: Na+ en H+. 
In het zojuist behandelde voorbeeld kan al iets herkend worden van een mechanisme, dat bepaalde 
kenmerken gemeen heeft met de zoutopname door planten: een kolloidaal zuur, dat in aanraking 
wordt gebracht met een zoutoplossing en dat na instelling van het evenwicht gedeeltelijk verzadigd is 
met kationen van dat zout, terwijl daarnaast nog een zekere hoeveelheid van dat zout als extra zout 
is opgenomen. Daartegenover is het milieu rijker geworden aan H-ionen. Er is ook overeenstemming 
door het feit, dat de metaalionen van het zout in de i-ruimte in hogere concentratie aanwezig zijn dan 
in het milieu. Echter geldt, in tegenstelling tot de plantenwortel, voor de anionen het omgekeerde. 
Dit is, zoals in de vorige paragraaf reeds werd vermeld, dan ook als bezwaar tegen het toepassen van 
de Donnan-theorie op de ionenopname door planten aangevoerd. 
Wanneererandere dan eenwaardige ionen hunintrede doen in het Donnan-systeem, 
blijft hetgeen gezegd is over de karakteristieke ionenverhouding v en de daarmee 
volgens verg. 3.b.4 samenhangende membraanpotentiaal van kracht. Echter komen 
de concentraties van alle tweewaardige ionen onder het vierkantswortel-teken, die 
van de driewaardige ionen onder het derdemachtswortel-teken enz. Zouden b.v. 




Een en ander heeft tot gevolg, dat de verdeling der tweewaardige ionen aan weers-
zijden van de membraan een andere is dan die der eenwaardige. In het boven behan-
delde geval van negatieve eigen ionen zullen de tweewaardige kationen sterker in de 
i-ruimte opgehoopt worden dan de eenwaardige. Is de verdelingsverhouding voor de 
eenwaardige ionen b.v. 0,2, dan is die voor de tweewaardige 0,22 = 0,04. Anders 
gezegd: de tweewaardige kationen worden intensiever geadsorbeerd dan de eenwaar-
dige kationen. 
Vermeld zij nog, dat het bestaan van een Donnan-evenwicht niet noodzakelijkerwijs 
de aanwezigheid van een membraan vereist. Ook wanneer de vrije beweging van ionen 
verhinderd wordt door andere krachten, b.v. de zwaartekracht, adsorptiekrachten, 
roosterkrachten e.d., zijn de voorwaarden voor het optreden van een Donnan-even-
wicht vervuld. Ook moet nog worden opgemerkt, dat de eigen ionen zeer wel ook 
positief geladen kunnen zijn. Dan worden anionen in de i-ruimte opgehoopt volgens 
soortgelijke regels als hierboven voor de kationen werden gegeven. De membraan-
potentiaal is dan positief. 
c. De plantenwortel en de Donnan-theorie 
De zeer belangrijke onderzoekingen van LOEB (29) aan eiwithoudende systemen, 
waarvan hij vele eigenschappen quantitatief kon beschrijven met de regels van het 
Donnan-evenwicht, deden ook in de plantenphysiologie en in de bemestingsleer haar 
ivloed gelden en een tijdlang had men goede verwachtingen, dat de mineraalhuis-
houding van plantencellen en -organen goeddeels met behulp van de Donnan-theorie 
zou kunnen worden opgehelderd. Dit blijkt b.v. uit de aandacht, die KOSTYTSCHEW 
(27) aan de Donnan-theorie en haar toepassing besteedt. Naarmate echter meer en 
meer experimentele feiten over ionenverdelingen bekend werden en deze getoetst 
werden aan de criteria van het Donnan-evenwicht, bleken er ook meer punten van 
afwijking te zijn, waarvan in paragraaf 3a de voornaamste genoemd werden. Pogingen 
om aan de bezwaren tegemoet te komen, met volledig handhaven van de gedachte van 
een Donnan-evenwicht, b.v. van BRIGGS (7), bleken niet levensvatbaar. 
Het tweede criterium, dat men kan gebruiken voor het toetsen van een Donnan-
ionenverdeling: de membraanpotentiaal, is in de plantkunde lange tijd veronacht-
zaamd. Wel zijn er door een aantal onderzoekers potentiaalmetingen verricht, waar-
van het nu wel vaststaat, dat membraanpotentialen erin betrokken waren, doch dit 
werd in de meeste gevallen niet onderkend. Ook de opzet van de metingen liet dikwijls 
zeer veel te wensen over. Zo kon HELLINGA (17) een aanzienlijk aantal onderzoekingen 
over electrische verschijnselen aan planten of plantenorganen vermelden, die onder-
ling zeer tegenstrijdige uitkomsten te zien gaven. Zelfs op de vraag, of bepaalde orga-
nen t.o.v. andere een positieve of negatieve lading hadden, werden zeer verschillende 
antwoorden gegeven. De redenen daarvoor zijn ten dele door LUNDEGARDH (37, biz. 
258-263) opgesomd: het onderling verwarren van de lading van het milieu of het 
plantenorgaan, het gebruik van ongeschikte electroden of van electroden met een 
ondefinieerbare of niet reproduceerbare contactpotentiaal, het onjuist interpreteren 
van de gemeten potentialen als diffusiepotentiaal of als electrostatische ladingsver-
schillen. Aan deze opsomming zou nog toegevoegd kunnen worden: het verwaarlozen 
van potentiaalverschillen, die niet door het plantenorgaan, maar door de meetopstel-
ling veroorzaakt worden, b.v. het gebruik van twee ongelijke electrodes. 
LUNDEGARDH'S beschouwingen over wortelpotentialen hebben aanzienlijk verhelde-
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rend gewerkt, terwijl ook aan de door hem toegepaste meettechniek geen theoretische 
bezwaren van belang kleven. Wei heeft obk hij aanvankelijk de gemeten potentialen 
nog niet geheel als Donnan-potentialen herkend. Zo spreekt hij in 1940 (31) nog over 
een NERNST-potentiaal, die veroorzaakt wordt door een verschil in H-ionenconcentra-
tie ter weerszijden van de wortelwand. Plaatst men een wortel in een oplossing van 
een mineraal zuur, dan zal bij de door LUNDEGARDH gevolgde wijze van potentiaal-
meting het potentiaalverschil tussen de buitenlaag van de wortelinhoud en het milieu 
gevonden worden; dit moet volgens de formule van NERNST de waarde hebben 
Daarin is [H+]b dan de H-ionenconcentratie in de zuuroplossing, waarvan men de 
sterkte kan laten varieren. Onder deze omstandigheden zou, bij de door LUNDEGARDH 
ontwikkelde gedachtengang, [H+]i, de H-ionenconcentratie binnen de wortelwand, 
nagenoeg constant zijn. Dit uit zich daarin, dat E bij wisselende sterkte van de zuur-
oplossing een lineaire functie van de pH van het milieu is met een evenredigheids-
coefficient, die gelijk is aan de bekende 58 mV per pH-eenheid bij 20 °C. Dat dit in 
overeenstemming is met de veronderstelling, dat [H+]i constant is, blijkt uit de ge-
daante, die vergelijking 3.C.1 in dit geval aannesmt: 
E = — In [H+]b + constante (3.C.2). 
t 
RT 
De coefficient — bewerkstelligt, bij gebruik van het juiste maatstelsel, inderdaad een 
verandering van E, die 58 mV per pH-eenheid bedraagt. 
Het bedoelde rechtlijnige verband werd door LUNDEGARDH gevonden in het pH-
traject van 3-5 (zuurconcentratie ongeveer N/1000 tot N/100000). Bij hogere zowel 
als bij lagere pH-waarden buiten het genoemde traject werd de evenredigheids-
coefficient (de helling van de curve, die het verband tussen E en pH grafisch weergeeft) 
kleiner dan 58 mV per pH-eenheid, des te meer naarmate de pH verder verwijderd 
was van het bedoelde pH-traject. Waren er ook metaalionen (een zout dus) in de 
buitenoplossing aanwezig, dan beiinvloedden deze de potentiaal zeer duidelijk. Volgens 
LUNDEGARDH was dit het gevolg van het verdringen van H-ionen uit de i-ruimte door 
metaalionen. Voor deze verdringing gebruikte hij een bepaalde empirische adsorptie-
formule, waarmee de afhankelijkheid der resterende [H+]i van de metaalionencon-
centratie beschreven kon worden. Werd deze, nu niet meer constante [H+]; ingevuld 
in verg. 3.C.1, dan bleek het verband tussen E en de logarithme der metaalionen-
concentratie weer rechtlijnig te moeten zijn. Ook nu traden zowel bij hoge als bij lage 
metaalionenconcentraties weer afwijkingen van het rechtlijnig verband op. LUNDE-
GARDH verklaarde deze als stoornissen in de normale toestand van het protoplasma 
tengevolge van de, t.o.v. de normale toestand sterk afwijkende positieve of negatieve 
lading van de wortelinhoud. 
In een latere publicatie voert LUNDEGARDH (32) het Donnan-evenwicht in ter verkla-
ring van de afwijking, die het rechtlijnig verband tussen de potentiaal en de pH ver-
toont bij lage pH-waarden. De afwijking bij hoge pH-waarden, bij sterk negatieve 
lading van de wortelinhoud dus, zou het gevolg zijn van het feit, dat de positieve 
(basische) ladingsplekken van het protoplasma dan een grote rol zouden gaan spelen. 
Hoewel LUNDEGARDH'S gedachtengang op een aantal punten verbetering behoeft, die 
dan ook bij de verdere behandeling van dit onderwerp aan de orde zal komen, kan 
toch nu al wel gezegd worden dat de verbeteringen in hoofdzaak slechts betrekking 
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zullen hebben op de theoretische interpretatie van de gemeten potentialen en op de 
conclusies omtrent de aard der adsorberende substantie. LUNDEGARDH'S hoofdcon-
clusie, nl. dat de potentialen een rechtstreeks gevolg zijn van een ongelijke ionenver-
deling, blijft onaangetast. Ook zijn conclusies aangaande de mate van ongelijkheid dier 
verdeling zijn geheel aanvaardbaar, omdat hij zich daarbij steeds stelt op basis van de 
gemeten potentiaal. 
d. Interpretatie van wortelpotentialen 
In een eerste mededeling van TENDELOO, VERVELDE en ZWART VOORSPUY (59) 
werden enige potentiaalmetingen aan plantenwortels beschreven, alsmede de daarbij 
gevolgde techniek. De wijze van meten is nogmaals beschreven in een aan deze studie 
toegevoegd Aanhangsel (biz. 86). De gedachte van LUNDEGARDH, om het verband 
tussen de ionenconcentraties in de milieuoplossing en vlak binnen de wortelwand als 
een Donnan-evenwicht en de optredende potentiaal als een membraanpotentiaal te 
beschrijven, werd als juist erkend. De in zeer eenvoudige vorm gegeven quantitatieve 
interpretatie van de potentiaal week echter in een tweetal opzichten af van die van 
LUNDEGARDH. Niet uitsluitend de H-ionenverdeling werd beschouwd als potentiaal-
bepalend, maar ook de verdeling der overige ionen. Verder werd voor het adsorptie-
mechanisme der aanwezige metaalionen geen van de H-ionenadsorptie afwijkend 
proces aangenomen, doch er werd voor beide hetzelfde verwisselingsproces veronder-
steld. Ook LUNDEGARDH (35) achtte dit naderhand een verbetering. De voorlopige 
interpretatie der verschijnselen was als volgt. 
Verondersteld wordt, dat de wortel zijn adsorptieve eigenschappen ontleent aan de 
aanwezigheid van een hypothetisch wortelzuur HZ, dat in een concentratie A binnen 
de wortelwand voorkomt. Dit zuur HZ en zijn anionen Z~ zijn niet in staat de wortel-
wand te passeren en zij vervullen daardoor de voorwaarde voor het ontstaan van een 
Donnan-verdeling. Deze verdeling stelt zich, in het geval van een volledige dissociatie 
van het zuur HZ, dan in zoals op biz. 18 werd aangegeven. Twee gevallen kunnen nu 
bezien worden. 
1. Behalve het niet-diffunderende zuur HZ is er nog een beweeglijk zuur, b.v. HC1, 
in het systeem aanwezig. Metaalionen ontbreken dus, daardoor is in verg. 3.b.l0 
de waarde van cx gelijk aan nul. De verdelingsverhouding v kan nu gevonden 
worden uit 
v* + - v - 1 = 0 (3.d.l). 
c2 
Men kan nu het systeem in evenwicht laten komen met milieuvloeistoffen, waarin 
HC1 in verschillende verdunningen voorkomt. De concentratie c2 krijgt dus ver-
schillende waarden. Is de waarde van c2 klein, dan levert verg. 3.d.l kleine waarden 
van v op en dan kan de term v2 in die vergelijking verwaarloosd worden. Er blijft 
dan over 
d
 v - 1 = 0 of v = ^2 (3.d.2). 
c2 A -
Voor de membraanpotentiaal ontstaat dan volgens verg. 3.b.4 de formule 
£ = ^ l n ^ f (3.d.3). 
Gezien de constante waarde van A, blijkt daaruit, dat bij de kleine waarden van 
c2, waarbij verg. 3.d.2 opgaat (hoge pH dus) er een rechtlijnig verband zal zijn 
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tussen de potentiaal en lnc2, dus ook tussen de potentiaal en de pH. Het verband 
is zodanig, dat de potentiaal de bekende 58 mV per pH-eenheid verandert, zodat 
het adsorberende systeem zich als een ideale waterstofelectrode gedraagt. Bij de 
lagere pH-waarden, waarbij verg. 3.d.2 niet opgaat, ontstaat een naar de zure kant 
steeds groter wordende afwijking van het rechtlijnig verband. Bij groter wordende 
c2 wordt in het eerste lid van verg. 3.d.l de middelste term klein; in het grensgeval 
ontstaat v2- 1 = 0, d.w.z. v = 1. Doordat v de waarde 1 aanneemt, zal blijkens 
verg. 3.b.4 de potentiaal gelijk worden aan nul. Bij lage pH-waarden nadert v dus 
asymptotisch tot 1 en E asymptotisch tot 0. 
2. Behalve HZ en HC1 is er ook een zout in het systeem aanwezig, gemakshalve b.v. 
KC1. Nu is cx niet meer nul en de verdelingsverhouding v moet gevonden worden 
uit de onveranderde verg. 3.b.l0. In dit geval is het van belang te weten, hoe de 
verhouding v en de potentiaal zich gedragen, wanneer de zoutconcentratie verschil-
lende waarden krijgt. Stel, dat gewerkt wordt met verdunningen van neutrale 
KCl-oplossingen. Bij de wat hogere concentraties zal c2 in verg. 3.b.l0 nauwelijks 
een rol spelen en deze verg. neemt dan dezelfde vorm aan als verg. 3.d.l, met dien 
verstande, dat hetgeen daarbij voor de H-ionenconcentratie gold, thans voor de 
K-ionenconcentratie geldig is. De potentiaal zal dus bij hoge zoutconcentratie de 
asymptotische waarde nul vertonen en zal bij steeds lager wordende concentraties 
neigen tot een rechtlijnige afhankelijkheid van de logarithme van de KCl-concen-
tratie, met in het grensgeval weer de bekende 58 mV verschuiving bij een 10-
voudige verandering van de KCl-concentratie. Dit grensgeval zal echter niet bereikt 
worden, omdat bij lage KCl-concentratie de waarde van c2 een rol gaat spelen. In 
deze verdunde oplossingen is v klein en mag de term v2 in verg. 3.b.l0 weer ver-
waarloosd worden. Men vindt dan —•— v - 1 = 0 of v = * • 2 (3.d.4). 
Ci + c2 A 
Maakt men in deze situatie de zoutconcentratie nog steeds kleiner, d.w.z. laat men 
cx naderen tot nul, dan nadert v tot de waarde -J, maar kan daar niet beneden 
komen, zolang c2 een vaste waarde houdt. Zowel v als ook de membraanpotentiaal 
zullen dus bij doorgaande verkleining van de zoutconcentratie der buitenoplossing 
asymptotisch tot een bepaalde waarde naderen, welke waarde bepaald wordt door 
de concentratie A van het wortelzuur en door de H-ionenconcentratie der buiten-
oplossing. Dit geeft dan ook een ongedwongen verklaring van de afbuiging aan de 
zijde der verdunde zoutoplossing, zoals die vertoond wordt door de curve, die het 
verband aangeeft tussen de potentiaal en de sterkte der zoutoplossing. 
Hetgeen hier gezegd is voor verschillende verdunningen van KC1 bij constante 
HCl-concentratie, gaat op volkomen dezelfde.wijze op voor verschillende ver-
dunningen van HC1 bij constante zoutconcentratie. 
Samengevat, blijkt dus bij het hypothetische wortelzuur wel de neiging aanwezig te 
zijn om zich bij verandering van een bepaalde kationenconcentratie in het milieu te 
gedragen als een voor dat kation „ideale" electrode, doch er kunnen verschillende 
redenen zijn, waardoor deze neiging niet tot uiting komt. Bij hoge concentraties van 
een bepaald electrolyt neigt de potentiaal tot een asymptotische nulwaarde wegens 
de vereffening der ionenverdeling onder invloed van binnendringend extra electrolyt. 
Bij lage concentratie van een bepaald electrolyt kan zich het „ideale" electrode-gedrag 
alleen maar uiten in een milieu, waarin maar een kationensoort aanwezig is, en dit is 
in het algemeen slechts voor H-ionen te verwezenlijken. 
Het zich in de wortel bevindende wortelzuur, dat in deze voorlopige voorstelling als 
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volledig gedissocieerd beschouwd werd, zal in werkehjkheid met een s t e r k » " £ 
In een tweetal mededelingen gingen TENDELOO, VERVELDE en ZWART _ V « « W O T 
(60 61) na welke wiizigingen dit in de theone noodzakehjk maakt. Niet de genele 
hoevee hefd HZ J L bijnet Donnan-evenwicht betrokken zijn maar slechts het 
gedTssodJrde gedeelte ervin. Dit gedeelte is echter niet constant. Het hangt af van de 
H-ionenconcentratie ter plaatse, dat is dus in de i-ruimte. 
wetten met elkaar in betrekking staan. 
Met behulp van de dissociatieconstante K.van het^wortelzuur is tet i ^ % ™ * « 
verband te leggen tussen het gedissocieerde gedeelte van HZ en de totale aanwezige 
hoeveelheid A van HZ. Er geldt immers 
v _ [Z-] [H+]> ( 3 .d .5 ) . 
K
~ A-[Z-] 
De verdelingscoefficient v kan gevonden worden uit de vergelijking 
. £? = 0 (3-d.6), 
J S S S S S S e n op dezelfde wijze als dat boven beschreven werd. 
Bij hoge e l e c t r o l y t c o n c ^ ^ ^ 
verwaarloosbaar klein, daar de som cx + c2 groot worcn. LKS ovci u j 
worden als
 x 
( v - l ) ( v + | ) = 0 
welke derdegraads-vergeUjking slechts ^ J S S S r i T S i S t a B u t ^ ' o u i c o ^ r a ^ e T a i 
volgt £ = 0. v en i? bereiken ^^^L^C^JylT^dT^mt het overige deel der 
v „ c, , 0, «™iil * v o » « - » | ™ ™ „ , . o « b » r kltin w«d«. UK h« „ * = » * *rf de, 
„,w ^ „s v - 0 of v = - , hetgeen dus tot dezelfde gevolgtrekkingen 
vergelijking wordt dan gevonden - v a - v - 0 o t v ^.netgcc 
leidt als de vergelijkingen 3.d.2 en 3.d.3. 
^ , , A • u;na Hat in dewortel slechts een enkel zwak zuur aanwezig is, is 
Ook de veronderstelhng, dat in de^worteI :si* i mogelijkheid om 
vanzelfsprekend veel te ^ J ^ B ^ ^ ^ S f f i « S r a t i e . en elk met een 
ookgevallen,waarbijverschil^^ beschrijven, dat een 
S S f i E S ^ ^ s e l als adsVesysteem 
is door d e ^ a m e n l i j k e i C ^ ^ ^ % n g b e p a a l t . of deze eigen ionen van ver-
centratie de h o ^ f ^ ^ i T i g c v L totaalconcentratie, van geen belang voor 
^ ^ ^ ^ f f ^ ^ f i ^ ' . ^ ^ ^ s a Van de individuele zuren kunnen de 
£^*?X^™^^°™>simpelweg bij elkaar worden 
geteld voor het vinden van de hoeveelheid eigen ionen. De grootte van de gedisso-
cieerde fractie van een bepaald zuur is het product van de concentrate en de disso-
ciatiegraad. De dissociatiegraad van een zwak zuur loopt van nagenoeg 0 tot vnjwel 
100 7 op in een pH-traject, dat ca 4 pH-eenheden omvat. De dissociatiegraad wordt 
ook z°eer overwegend door de pH bepaald; afwijkingen van het ideale gedrag en de 
invloed van de ionensterkte spelen in het gevarieerde mengsel van zuren slechts een 
secundaire rol. Zo zal ook de som van de gedissocieerde fracties der individuele zuren 
vrijwel uitsluitend een functie van de pH zijn. Indien er nu voldoende verscheidenheid 
in de aanwezige zuren is, d.w.z. voldoende spreiding in de dissociatieconstanten, zal 
deze som vrij gelijkmatig met de pH veranderen. Het is zells in het geheel niet onrede-
lijk, om het verband tussen de concentratie der eigen ionen in een zodanig mengsel 
en de pH rechtlijnig te veronderstellen. Noemt men de concentratie der eigen ionen 
weer A, dan kan dus worden aangenomen, dat 
A = Kx\o%ca-+ K2 (3.d.7). 
Zelfs al zou over een breed pH-traject het lineaire verband niet geheel opgaan, dan 
zal over een beperkt deel van het traject toch ook een ietwat anders verlopend verband 
zeer goed door een rechtlijnig verband kunnen worden weergegeven, mits de keuze 
der constanten Kx en K% geschikt is. VERVELDE (66) paste deze gedachte toe op poten-
tiaalmetingen, verricht in neutrale KCl-oplossingen en hij gaf aan, hoe deze constan-
ten Kx en K2 uit de uitkomsten van de metingen kunnen worden berekend. Door deze 
beide constanten wordt dan het gedrag van het wortelzuur, voor zover betreft de 
adsorptieve eigenschappen, tamelijk afdoende beschreven. Het bleek, dat theoretische 
potentiaalwaarden, die met behulp der gevonden waarden voor Kx en K2 werden 
berekend, bevredigend overeenstemden met de gemeten potentialen. Een deel van 
de aldus vergeleken potentialen is opgenomen in het Aanhangsel, biz. 87. 
Met deze vordering van de theorie zijn intussen de theoretische kanten van deze 
beschouwingswijze nog niet uitgeput. Deze zullen nu ter sprake komen. 
e. Theoretische potentiaalcurves 
In de boven aangehaalde mededelingen werden de theoretische beschouwingen nage-
noeg beperkt tot ionenverdelingen en potentialen, die optreden in neutrale KCl-
oplossingen. De experimentele gegevens werden uitsluitend in deze oplossingen ver-
kregen. In deze oplossingen zijn, zoals in alle waterige oplossingen, onvermijdelijk 
H-ionen aanwezig, doch zij speelden een bijkomstige rol. Men kan ze echter wel 
degelijk ook een hoofdrol laten spelen, door nl. behalve de concentratie der K-ionen 
ook die der H-ionen wisselende waarden te geven. Het zal blijken, dat dit belang-
wekkende gegevens oplevert. 
De gelijktijdige wisseling van de concentraties der H-ionen en K-ionen zal eerst 
worden toegepast op een theoretisch systeem, overeenstemmende met het in de vorige 
paragraaf beschouwde mengsel van zuren. Er zullen theoretische berekeningen worden 
gemaakt van de te verwachten potentiaalcurves. In de evenwichtstoestand zal het 
systeem er als volgt uitzien (in verband met de wisselende waarden van de pH is 







...+ZJ K+ H+ Or 




K+ H+ CI" OH-
C l c 2 CZ Ci 
De vraag is nu, hoe groot, bij een gegeven samenstelling van het milieu, de concentra-
ties der verschillende componenten in de i-ruimte zullen zijn. Uit deze concentraties 
volgt dan de grootte van de verdelingscoefficient v, en daaruit weer de grootte E van 
de membraanpotentiaal. Bij de berekening kan gebruik worden gemaakt van de 
volgende betrekkingen. 
£ = £?•= £• = £?= v (3.e.l). 
J i y?. % c4 
Verder geldt 
zx + z2 + zs = yx + j 2 (3.e.2) 
en cx + c2 = cz + Ci (3.e.3). 
Na hetgeen in de vorige paragraaf werd vermeld over de concentratie der eigen ionen, 
kan geschreven worden 
z1 = K1 log y2 + K2 (3.e.4). 
Tenslotte is 
y2 X Z3 = tfwater = 10~14 . (3 .e .5) 
en c2X ct = Kmter = 10~14 (3.e.6). 
De hier gegeven betrekkingen zijn voldoende, om bij elke willekeurige samenstelling 
van het in bovenstaande schema aangeduide milieu de toestand in de i-ruimte te 
berekenen. Het bleek het gemakkelijkst de berekening toe te spitsen op het vinden 
van de verdelingsverhouding v, omdat daaruit immers enerzijds volgens verg. 3.b.4 
gemakkelijk de grootte van de membraanpotentiaal berekend kan worden, terwijl 
dan anderzijds de betrekkingen 3.e.l een snelle berekening der ionenconcentraties 
in de i-ruimte mogelijk maken, omdat de concentraties in de b-ruimte bekend zijn. 
Omdat de beide waarden cx en c2 de samenstelling der milieuoplossing volkomen 
bepalen (c4 volgt dan immers uit verg. 3.e.6, terwijl c3 dan vastligt door verg. 3.e.3), 
is het voldoende de onbekende v uit te drukken in cx en c2. Uit een bewerking der ver-
gelijkingen 3.e. 1 tot en met 3.e.6 blijkt dan, dat v gevonden kan worden door oplossen 
uit de betrekking 
K ^ + K ^ ^ ^ 1 - ^ (3.e.7). 
Behalve de onbekende vkomen in deze betrekking alle grootheden voor, die bepalend 
zijn voor de Donnan-verdeling: Kx en K2, die het gedrag der eigen ionen karaktenseren 
en cx en c2, die de aard van het milieu bepalen. De vergelijking laat, vooral doordat v 
ook als logarithme voorkomt, geen algemene oplossing toe. Het is echter wel mogelijk 
een rekentechniek te volgen, die het mogelijk maakt een getalswaarde voor v te vin-
den, wanneer voor de overige in de betrekking voorkomende grootheden getals-' 
waarden gegeven zijn. Een reeks van dit soort berekeningen is uitgevoerd.yoor een 
bepaald adsorberend systeem, gekarakteriseerd door Kx = -0,0576 en Kz — -0,238. 
De concentratie der eigen ionen gehoorzaamt dus aan de betrekking 
-zj = 0,0576 X pH - 0,238 (3.e.8). 
De gekozen waarden van K, en K, hebben geen bijzondere betekenis; toevallig zijn ze voor een aantal 
berekeningen gebruikt, die voor een ander doel nodig waren. 
Verondersteld wordt nu, dat dit adsorberend systeem in aanraking gebracht wordt 
met een reeks oplossingen, waarin de concentraties cx en c2 sterk uiteenlopende waar-
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den hebben, waarin met andere woorden KC1 en HC1 in wisselende concentrates en 
mengverhoudingen voorkomen. Voor c2 werden de waarden 10"7, 10"6, 10-5, 10"4 en 
10"3 gekozen, overeenkomende met de pH-waarden 7 tot en met 3. Bij elk dezer 
waarden van c2 werden crwaarden gekozen, uiteenlopende van lO"1 tot en met 10"*. 
De met behulp der berekende v-waarden gevonden potentialen zijn grafisch uitgezet 
in de figuren 1 en 2. In fig. 1 zijn ze afgezet tegen de negatieve logarithme der K-
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Fig'. 1. Theoretisch verband tussen wortelpotentiaal E en logarithme 
der K-ionenconcentratie bij verschillende pH-waarden. De cur-
ven b en c hebben betrekking op een afwijkend adsorberend 
systeem (zie biz. 35 tekst). 
ionenconcentratie, waarbij de potentiaalwaarden, die bij eenzelfde pH behoren, door 
voile lijnen tot potentiaalcurven verbonden zijn. Zo stelt b.v. de onderste curve het 
potentiaalverloop in neutrale KCl-oplossingen (pH = 7) van wisselende concentratie 
voor. Deze heeft weer het reeds verschillende malen besproken verloop: een vrij recht 
middengedeelte, met bij hoge concentraties een afbuiging naar de asymptotische nul-
potentiaal en aan de andere zijde eveneens een asymptotische afbuiging naar een bij 
algehele afwezigheid van KC1 te bereiken grootste negatieve potentiaal. Bij andere 
pH-waarden is in beginsel het verloop der curven evenzo, doch de bij lage KC1-
concentraties bereikte asymptotische potentiaal heeft telkens een andere waarde. 
Zelfs blijkt bij lage pH-waarden deze asymptotische potentiaal positief te worden; de 
potentiaalcurve ligt in die gevallen over haar gehele lengte aan de positieve kant. Er 
is een bepaalde pH (niet getekend), waarbij de gehele potentiaalcurve met de nullijn 
samenvalt. 
Figuur 2 maakt het gemakkelijk de zoeven bedoelde pH-waarde af te lezen. In deze 
figuur zijn nl. de potentialen afgezet tegen de pH, dus tegen -log c2. Er is een vijftal 
curves getekend, elk voor een andere KCl-concentratie, en wel resp. 0, 1(H, 10~3, 
10-2 en 10-1. De curves zijn gemakkelijk uit figuur 1 te construeren. Het blijkt, dat 
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inderdaad bij een bepaalde pH-waarde de potentiaal steeds nul is, onafhankelijk van 
de KCl-concentratie. Deze critische pH blijkt ongeveer de waarde 4,13 te hebben. 
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Fig. 2. Theoretisch verband tussen wortel-
potentiaal E en de pH bij verschillen-
de K-ionenconcentraties cv 
bij pH-waarden beneden 4,13 is de potentiaal positief. Dit blijkt nu bij nadere analyse 
het gevolg te zijn van het feit, dat het tweede lid van verg. 3.e.8 juist nul wordt bij 
ongeveer pH = 4,13; bij pH-waarden boven 4,13 is zx positief, bij waarden beneden 
4,13 daarentegen negatief. Het nul worden van de berekende membraanpotentiaal gaat 
dus samen met het nul worden van de concentratie der eigen ionen. Eigenlijk is het hier 
gestelde weinig verwonderlijk. Immers wijst het ontbreken van een membraan-
potentiaal (wanneer tenminste de electrolytconcentratie in het milieu niet zeer hoog 
is en dat is in dit geval kennelijk niet zo) op het afwezig zijn van de voorwaarden voor 
een Donnan-verdeling, dus op het afwezig zijn van niet-diffunderende eigen ionen. 
Het is echter goed deze stelling nog eens te onderstrepen, omdat LUNDEGARDH een 
andere conclusie trekt. Dit punt is belangrijk genoeg om daaraan een afzonderhjke 
paragraaf te wijden, alvorens het gedrag der theoretische potentiaalcurves verder 
wordt geanalyseerd. 
/ . De concentratie en de aard van de niet-diffunderende, 
adsorberende groepen in de plantenwortel 
LUNDEGARDH verrichtte potentiaalmetingen aan graanwortels in een milieu van ver-
dunde minerale zuren, waarbij de voor verschillende verdunmngen gevonden poten-
tialen, grafisch uitgezet tegen de pH, een rechtlijnig verband met de pH vertoonden 
met een helling van ongeveer 58 mV per pH-eenheid. De curves kwamen dus ongeveer 
overeen met de curve voor cx = 0 in fig. 2. De curves sneden by een bepaalde pH de 
nullijn. Deze pH lag, afhankelijk van de onderzochte graansoort, by pH 3 a 3,5, by 
gerst zelfs bij pH = 4. Bij nog lagere pH-waarden werden positieve po en ,alen geme-
ten en werd tevens de helling der curves kleiner. LUNDEGARDH s (30 31, biz. 245-250) 
verklaring voor dit gedrag was als volgt. Op het rechte stuk van de curve, ongeveer 
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tussen pH 5 en pH 3, blijft blijkbaar de [H+]i constant. Wanneer deze [H+], toege-
schreven wordt aan de aanwezigheid van een zure component, dan moet deze 
component blijkbaar volledig gedissocieerd zijn, anders zou [H+]; bij een pH-
wisseling van 5 tot 3 niet constant kunnen zijn. Uit de afbuiging, die de curve bij pH-
waarden beneden 3 begint te vertonen zou dan volgen, dat de dissociatie bij omstreeks 
pH 3 begint terug te lopen, hetgeen dus zou wijzen op een dissociatieconstante van 
ongeveer 10"1. 
De fout in deze redenering (gezien de invloed van de nog sterk verbreide ideeen over 
oppervlakte-adsorptie zeer begrijpelijk overigens!) ligt in de gedachte, dat de pH in 
het milieu de beheersende factor zou zijn voor de dissociatie van een eventuele zure 
-component binnen de wortelwand. Op biz. 23 werd al op de onjuistheid van die ge-
dachte gewezen. Bepalend voor de dissociatie is de pH ter plaatse van de dissocierende 
component, dus de pH in de i-ruimte. Wanneer LUNDEGARDH uit het rechte gedeelte 
van de potentiaalcurve afleidt, dat bij een pH-wisseling van het milieu tussen 3 en 5 
geen verandering van [H+]; plaats vindt, is dat volkomen juist, doch dit wijst nog 
niet op het volledig gedissocieerd zijn van een zure component. Wanneer immers de 
[H+] ; niet verandert, heeft de zure component geen reden om een andere dissociatie-
graad te vertonen, ook al is ze onvolledig gedissocieerd. De constantheid van [H+] ; 
is dan ook alleen maar een gevolg van de merkwaardige Donnan-verdeling. 
Een tweede tekortkoming in LUNDEGARDH'S redenering is de interpretatie van het 
snijpunt der potentiaalcurve met de lijn van de nul-potentiaal. Het is nog wel juist, 
om uit het feit, dat de potentiaal nul is, te besluiten tot de gelijkheid van [H+] ; en 
[H+]b. Treedt het snijpunt dus op bij pH = 3, dan is inderdaad [H+] ; = 10-3. Het 
is echter onjuist deze H-ionenconcentratie in de i-ruimte toe te schrijven aan de aan-
wezigheid van een voor de onderzochte wortel karakteristieke zure component. Bij de 
behandeling van de eigenschappen van het Donnan-evenwicht werd op biz. 16 immers 
vermeld, dat er steeds meer extra ionen in de i-ruimte zullen binnendringen, naarmate 
de concentratie der eigen ionen kleiner is. Is, blijkens het niet optreden van een 
membraanpotentiaal, de concentratie der eigen ionen nul geworden, dan is de concen-
tratie der extra ionen in de i-ruimte gelijk aan de concentratie in het milieu. De H-
ionenconcentratie in de i-ruimte bij de potentiaalwaarde nul is dus niet het gevolg 
van de aanwezigheid van een zure component, doch van het binnendringen der H-
ionen uit het milieu. De conclusie moet dus juist zijn, dat ergeen zure component meer 
aanwezig is, wanneer de potentiaal de waarde nul vertoont. 
LUNDEGARDH'S gedachte, dat de adsorptieve eigenschappen van althans de buitenste 
laag van de wortelinhoud toegeschreven zouden moeten worden aan de aanwezigheid 
van een sterk zure (pK = 1) component, die in een concentratie van N/1000 voor-
komt (zie biz. 12), heeft hem ongetwijfeld belet het voile profijt te trekken van de in 
zijn experimenten aanwezige interpretatiemogelijkheden. Weliswaar is deze gedachte 
niet betrokken geweest bij het ontwikkelen van zijn verdere theorie over de zout-
accumulatie, maar het zal uit het verdere verloop van deze verhandeling blijken, dat 
het leggen van verband tussen de aard van de wortelinhoud en de zout-accumulatie 
tot vruchtbare uitkomsten leidt. 
De veronderstelde aanwezigheid van een zure component (LUNDEGARDH'S gedachten 
gaan in de richting van phosphorzure groepen, die organisch gebonden zijn) in een 
concentratie van N/1000 heeft ook nog het bezwaar, dat daarmee een bovenste grens 
"aan het adsorberend vermogen van de wortelinhoud gesteld wordt, die niet met de 
ervaring overeenkomt. De concentratie van metaalionen blijkt bij analyse van de 
plantenwortel vele tientallen malen hoger te kunnen zijn dan 10"3 normaal. 
Nog een bezwaar, dat kleeft aan de opvatting van de aanwezigheid van een sterk zure 
component als verklaring voor de ionenverwisseling aan plantenwortels, is het feit, 
28 
dat positieve potentialen dan zeer moeilijk verklaarbaar zijn. Dit lukt alleen maar, 
indien het binnendringen der extra ionen in een milieu met lage pH over het hoofd 
gezien wordt. Dit is dan misschien de reden, dat LUNDEGARDH (32) in de mededeling, 
waarin hij voor het eerst bij zijn beschouwingen over wortelpotentialen een over-
heersende rol toekent aan het Donnan-evenwicht, geen melding meer maakt van de 
in vroegere mededelingen wel gesignaleerde positieve potentialen. 
Positieve potentialen zijn, blijkens de theorie van de Donnan-evenwichten, niet anders 
denkbaar dan wanneer de eigen ionen in de i-ruimte positieve ionen, dus kationen 
zijn. Worden LUNDEGARDH'S resultaten dus juist ge'interpreteerd, dan moet de gevolg-
trekking gemaakt worden, dat er een critische pH-waarde nabij pH = 3 bestaat (al 
naar de plantensoOrt blijkt de waarde tussen pH = 3 en pH = 4 te liggen), waarbij 
geen adsorberende anionen in de buitenlaag van de wortelsubstantie aanwezig zijn. 
Bij een nog lagere pH gaan blijkbaar zelfs adsorberende kationen optreden. In dit 
verband wordt de formule 3.d.7, die een rechtlijnig verband tussen de concentratie 
der eigen ionen en de pH tot uitdrukking brengt, wel zeer actueel. Het bleek immers 
in paragraaf 3e, dat deze formule er aanleiding toe geeft, dat naar de kant van de lage 
pH-waarden eveneens positieve potentialen optreden, terwijl ook de concentratie der 
eigen ionen bij een bepaalde critische pH door een nulpunt gaat, waarbij beneden 
deze critische pH negatieve concentraties van eigen ionen optreden. Er is dus alle 
reden om te gaan veronderstellen, dat de bedoelde formule een goed bij de werkelijk-
heid aansluitende beschrijving van het gedrag der eigen ionen geeft. Bijzonder belang-
wekkend is het, om thans een vergelijking te maken met de uitkomsten, die VERVELDE 
(66) verkreeg met behulp van deze zelfde formule 3.d.7. Aan de hand van potentiaal-
metingen, die verricht werden aan wortels van een viertal granen in neutrale KC1-
oplossingen, werden constanten uitgerekend, die de formule 3.d.7 zo goed mogelijk 
deden aansluiten bij de gemeten potentialen. Hoewel bij deze metingen geen positieve 
potentialen voorkwamen, leverdede berekening toch zodanige constanten Kx en K2 op, 
dat de concentratie der eigen ionen bij een zeer bepaalde pH-waarde nul wordt. Dit 
blijkt gemakkelijk, wanneer de concentratie der eigen ionen grafisch als functie van 
de pH wordt uitgezet; de figuur, waarin dit was afgebeeld is nogmaals als fig. 13 in 
het Aanhangsel opgenomen. Door de lijnen tot aan de lijn van de nulpotentiaal door 
te trekken, wordt de critische pH gevonden, waarbij geen eigen ionen meer aanwezig 
zijn. Deze pH-waarde blijkt voor rogge ca 3,2 te zijn, voor gerst ca 3,75, terwijl ze 
voor tarwe en haver bij tussenliggende waarden lag. Deze indirect bepaalde critische 
pH-waarde klopt dus wel zeer keurig met de uitkomsten van LUNDEGARDH'S poten-
tiaalmetingen in verdunde minerale zuren, mits deze uitkomsten goed ge'interpreteerd 
worden. Deze metingen leveren nl. op directe wijze (door grafische interpolatie tussen 
gemeten positieve en negatieve potentialen) de critische pH-waarde op, en deze waarde 
lag eveneens tussen pH = 3 en pH = 4. 
Blijkbaar bergt de formule 3.d.7 ruimere mogelijkheden in zich, dan zou kunnen 
blijken uit de wijze, waarop ze tot stand kwam (66, zie ook biz. 24). De formule werd 
immers ingevoerd, door uit te gaan van de waarschijnlijkheid, dat een verscheidenheid 
van zuren met uiteenlopende dissociatieconstante aanwezig is. Nu zou, bij het hand-
haven van deze eenvoudige veronderstelling, het nul worden van de concentratie der 
eigen ionen bij pH ca 3 alleen denkbaar zijn, indien geen zure componenten aanwezig 
zouden zijn met een dissociatieconstante groter dan 1Q-5. Dit is wel zeer onwaarschijn-
Hjk, getuige o.a. de zeer aannemelijke redenen, die LUNDEGARDH (31) aanvoert voor 
de juistheid van de veronderstelling, dat phosphorzure groepen met een dissociatie-
constante van 10-1 aanwezig zijn. En het optreden van positief geladen eigen ionen is 
dan al helemaal niet begrijpelijk. 
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Een en ander kan nu hoogst bevredigend verklaard worden door de beschouwingen 
over de eigen ionen uit te breiden tot de in de wortel ontegenzeglijk ook aanwezige 
niet door de wand diffunderende verbindingen, die een basisch karakter hebben of 
althans basische groepen bezitten. Juist zoals de dissociatie der zure groepen naar de 
zijde van de hogere pH-waarden toeneemt, zal die van de basische groepen naar de 
zijde der lagere pH-waarden groter worden. In het traject van hoge naar lage pH-
waarden zal dan onvermijdelijk een pH bereikt worden, waarbij de dissociatie der 
zure groepen zover is teruggedrongen en die der basische groepen zover is toegeno-
men, dat beide soorten van groepen elkaar in evenwicht houden. Aan de basische 
zijde van deze pH zullen de zure groepen in aantal (concentratie) overwegen, aan de 
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De curven 1 tot en met 5, aan depositieve zijde van de (niet getekende) nullijn, geven 
dissociatiecurven voor een vijftal verschillende zuren, waarvan d^ concentraties en 
de dissociatieconstanten uit tabel 1 afgelezen kunnen worden. De curven 6 tot en met 
8, aan de negatieve zijde van de horizontale nullijn, behoren bij een drietal basen, 
waarvan de karakteristieken eveneens in tabel 1 vermeld zijn. 
Aan het uitzetten van de concentraties der positieve ionen aan de negatieve zijde van 
de nullijn, ligt de gedachte ten grondslag, dat van de beide groepen der tegengesteld 
geladen ionen diegene, die in ondermaat aanwezig is, niet tot uiting zal komen, doch 
geheel geneutraliseerd zal worden door een aequivalent deel van de in overmaat aan-
wezige groep; dit aequivalente deel dezer laatste groep zal dan ook niet meer als eigen 
ionen tot uiting komen. Hetgeen als eigen ionen optreedt, is dus het verschil tussen de 
beide groepen en dit verschil is gemakkelijk te bepalen, door de concentraties van een 
der beide groepen negatief te schrijven en dan de som der beide concentraties te be-
palen. De grootte van deze som vertegenwoordigt dan de concentratie der eigen ionen, 
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en het teken is bepalend voor het ladingsteken der eigen ionen. In het vervolg zal de 
concentratie der gedissocieerde basische groepen als een negatieve concentratie be-
schouwd worden. Is de som dus negatief, dan betekent dat een overmaat aan basische 
groepen, is de som positief, dan is er een overschot aan zure groepen. Voor het in 
tabel 1 gekarakteriseerde mengselvan zurenen basen is de sommering voor een aantal 
pH-waarden uitgevoerd. Deze sommen zijn in Eg. 3 ingetekend en tot een lijn verbon-
den (curve 9). Deze lijn laat zien, dat er inderdaad een bepaalde pH-waarde is, waarbij 
de som nul is, waarbij de positieve en negatieve ionen elkaar in evenwicht houden. In 
het vervolg zal deze pH-waarde aangeduid worden als het EP (evenwichtspunt). Aan 
de zure kant van het EP komt de, bij hogere pH verborgen gebleven aanwezigheid 
der positieve groepen tot uiting, terwijl nu omgekeerd de aanwezigheid der zure groe-
pen verborgen blijft. De curve no 9 kan blijkbaar bij benadering ook heel goed door 
een rechtlijnige functie van de pH weergegeven worden, en het reeds eerder ingevoerde 
rechtlijnige verband tussen de concentratie der eigen ionen en de pH, voorgesteld 
door verg. 3.d.7, behoeft dus geen wijziging te ondergaan. Daarbij moet dan in ge-
dachten worden gehouden, dat negatieve waarden voor A niet zinloos zijn, doch dat 
daarmee de aanwezigheid van positief geladen eigen ionen tot uitdrukking wordt 
gebracht. , . . 
Onder de omstandigheden, waarbij A uit verg. 3.d.7 en dus ook zx uit verg 3.e 4 
negatief zouden worden, zal de waarde voor v, die uit verg. 3.e.7 kan worden berekend, 
automatisch groter dan 1 blijken te worden en dan zal, volgens verg 3.b.4 ook auto-
matisch een positieve membraanpotentiaal berekend worden Het fat, dat voor de 
thans naar voren gebrachte bredere opvatting dezelfde wiskundige formulenng bruik-
baar is als degene die gebruikt werd voor de analyse der potentiaalmetingen aan graan-
wortels in KCl-oplossingen (VERVELDE, 66), is de reden, dat bij deze analyse automa-
tisch reeds de bredere opvatting in de gevonden constanten K, en K2 tot uiting kwam. 
Ook de met dezelfde formule opgezette beschouwingen van paragraaf 3e over een 
hypothetischewortelhoudenautomatischreedsdebredereyoorstellinginzichbesloten. 
Dat het gedrag van de wortelinhoud, wat betreft lonenbindmg en electrische lading, 
beheerst zou wefden door het van de pH afhangende overschot aan gedissocieerde 
groepen van het ene of van het andere ladingsteken, is ™™*Z^J*&£ 
evenwijdig loopt met de opvattingen, die men thans heeft over het gedrag van ampho-
tere verbindingen, zoals b.v. eiwitten, aminozuren e.d. Voor dit soort ™*™^ 
heeft men de opvatting, dat ze bij het zo genaamde iso-electnsche punt IEP^ongela-
den zouden ziSverlaten (BUNGENBERG DE JONG in KONINGSBERGER en REINDERS 26 
biz. 50- H5BER 22 biz 90). Ook bij deze verbindingen stelt men zich voor, dat by he 
IEP e ^ n v T p o s M ^ 
houden. T.o.v haar omgeving gedraagt de verbindmg zich echter als ongeladen. 
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HetEPvandewortelinhoudvertoontdusveelovereenstemmingmet het IEP van een 
aantal reeds beter onderzochte substanties; bij het EP is de membraanpotentiaal nul, 
bij het IEP is de electrokinetische potentiaal nul. Dat het EP ook wel degelijk verband 
houdt met de electrokinetische potentiaal, heeft LUNDEGARDH (52) bewezen, door in 
een van buiten aangebracht electrisch veld de afbuigingsrichting van wortelharen 
waar te nemen in milieu-oplossingen van verschillende pH-waarden en zoutconcentra-
ties. De afbuigingsrichting keerde om bij een pH-waarde van ca 3 voor tarwe en bij 
ca 3,5 voor rogge, bij nagenoeg dezelfde pH-waarden dus waarbij de wortelpotentiaal 
ook nul wordt. De opvatting, dat deze omkering in het electrokinetisch gedrag het 
gevolg is van het passeren van het IEP lijkt aannemelijker dan LUNDEGARDH'S voor-
stelling, dat bij deze pH de zure component in de wortelsubstantie nog maximaal 
gedissocieerd zou zijn. Sommige bepalingen van het IEP van het protoplasma, hoewel 
in experimenteel opzicht niet vrij van onzekerheden, wijzen ook in de richting van een 
IEP tussen pH = 3 en pH = 4,5 (YAMAHA, 69). Hoewel het EP en het IEP van de 
wortel of celinhoud dus gemeenschappelijke eigenschappen hebben, is het toch nog 
niet verantwoord, om het EP, dat gevonden is uit metingen van wortelpotentialen, 
maar voetstoots identiek te verklaren met het IEP van het protoplasma of een proto-
plasmacomponent. De benaming EP zal dan ook worden aangehouden voor die geval-
len, waarbij potentiaalverschillen tussen milieu en eel- of wortelinhoud betrokken zijn. 
Het rechtlijnig verband tussen de concentratie der eigen ionen en de pH komt ook niet 
in strijd met wat bekend is over de kationengehaltes van plantaardig materiaal. Reeds 
werd opgemerkt (biz. 28), dat de uitsluitende aanwezigheid van een zure component 
in een concentratie, die 10-3 normaal niet te boven gaat, niet in overeenstemming te 
brengen is met het kationengehalte van de wortelinhoud. De rechtlijnige verbanden, 
die de concentraties der eigen ionen van verschillende planten in af hankelijkheid van 
de pH weergeven, maken het mogelijk voor elke pH het adsorptievermogen te bereke-
nen. Voor verschillende planten zijn waarden van kx en K% vermeld in tabel 5 (biz. 42) 
en in tabel 7 (Aanhangsel); met behulp daarvan kunnen b.v. voor pH = 5 adsorptie-
capaciteiten worden berekend, liggende tussen ca 0,015 en 0,045 normaal. Dit zijn dus 
waarden, die beter overeenstemmen met de ervaringen aangaande de kationengehaltes. 
Een punt, dat nog in dezeparagraaf besprekingvereist,isdevraagnaar watmenzich 
eigenlijk bij het noemen van de tot nu toe beschouwde ..concentraties" van b.v. eigen 
ionen, begeleidende ionen en extra ionen moet voorstellen. Zijn deze grootheden een 
maat voor het aantal van deze ionen, dat per volumeeenheid van de wortelinhoud of 
celinhoud voorkomt, of zijn het slechts schijnbare concentraties, die door bepaalde 
rekenmanipulaties te voorschijn komen? Een afdoend antwoord op deze vraag is niet 
te geven, maar een korte beschouwing kan toch wel enige verheldering brengen. Ver-
moedelijk is voor belangrijke ruimten binnen de wortel- of celwand de eerste veronder-
stelling, dat de gevonden concentraties een maat zijn voor het aantal ionen per ruimte-
eenheid, niet zeer ver verwijderd van de waarheid. Het is echter waarschijnlijk, dat dit 
niet geldt voor de gehele ruimte. Het zou namelijk zeer moeilijk worden, om de hoge 
of soms zelfs extreem hoge electrische weerstand van weefsels of van het protoplasma 
(zie b.v. HOBER, 22, biz. 309-314; BLINKS, 4) in overeenstemming te brengen met de 
vrij hoge ionenconcentraties, terwijl ook de snelheid, waarmee bepaalde ionen-
verplaatsingen tot stand komen, niet klopt met zulke hoge ionenconcentraties. Als 
verklaring voor een en ander kan gewezen worden op de in het protoplasma voor-
komende „dode" ruimte. Deze dode ruimte (HOBER, 22, biz. 302) wordt in beslag ge-
nomen door lipo'ide stoffen en andere t.o.v. water inerte bestanddelen; ze bevat geen 
osmotisch verplaatsbaar water en is dus als het ware verloren ruimte voor die hydro-
phiele stoffen, die gebonden zijn aan een waterig milieu, en ook voor de minerale 
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bestanddelen, die zich in hoofdzaak concentreren om de hydrophiele verbindingen 
en groepen. Deze dode ruimte kan daarentegen vangroot belang zijn voor het gedrag 
van lipophiele bestanddelen in het plantaardig organisme. Hoe groot het percentage 
dode ruimte in een eel als geheel is, kan geschat worden door meting van volumever-
anderingen van cellen of van het protoplasma bij verandering van de osmotische 
waarde van de omgevende vloeistof. Dit zegt echter nog onvoldoende omtrent het 
percentage dode ruimte in de voor de hier gehouden beschouwingen van belang 
zijnde buitenlaag van de wortel- of celinhoud. Het ontbreekt niet aan aanwijzin-
gen, dat in deze laag de lipo'ide bestanddelen een belangrijke rol spelen (zie b.v. 
BUNGENBERG DE JONG in het leerboek van KONINGSBERGER en REINDERS, 26, biz. 
180-189). Ookalbrengt dit mee, dat de gedissocieerde groepen in deze laag, de eigen 
ionen dus, betrekkelijk schaars aanwezig zijn, dan behoeft dat nog geen reden te zijn 
om te twijfelen aan de berekeningen, die er op wijzen, dat deze buitenste laag, de 
i-ruimte van het beschouwde Donnan-evenwicht, ionen kan bevatten in betrekkelijk 
hoge concentraties. Deze concentraties hebben nl. betrekking op wellicht een klein 
deel van de totale ruimte van de buitenlaag; binnen de werkzame ruimte kan de con-
centratie vrij hoog zijn, doch betrokken op de totale ruimte is ze dan veel lager. Op die 
wijze kan een hoge osmotische concentratie toch samengaan met een lage ruimtelijke 
concentratie. Is de dode ruimte vooral sterk vertegenwoordigd in bepaalde grenslagen, 
dan zou dat voldoende zijn om hoge electrische weerstanden en beperkte ionenver-
plaatsing te verklaren. 
Soortgelijke overwegingen zijn van toepassing op de door BEUTNER (3, biz. 218-226) zo grondig 
bestudeerde olieachtige membranen. Ook deze membranen vertonen, indien ze begrensd worden door 
waterige electrolytoplossingen, potentiaalverschijnselen, die wijzen op een wisselwerking tussen vrij 
hoge ionenconcentraties in de oliephase en de samenstelling van de waterige phase. Toch is het 
electrolytgehalte van de oliephase maar klein. Blijkbaar zijn kleine hoeveelheden bijmengsels met 
hydrophiele eigenschappen noodzakelijk voor het optreden van deze verschijnselen. Men kan zich 
voorstellen, dat deze de neiging hebben water tot zich te trekken en deze electrolythoudende eilandjes 
van water, al zijn ze schaars, zijn verantwoordelijk voor de electrochemische eigenschappen van de 
oliephase. : • 
Ter gedachtenbepaling zou men zich dus kunnen voorstellen, dat grote delen van de 
eel of wortel betrekkelijk weinig dode ruimte bevatten, doch dat vooral bepaalde 
scheidingsvlakken arm zijn aan effectieve ruimte. In deze effectieve ruimte hebben de 
hier beschouwde ionenconcentraties dan de gebruikelijke betekenis. 
Een laatste belangwekkende vraag aangaande de concentratie der eigen ionen kan 
zijn, of deze mogelijk karakteristiek is voor een bepaalde plantensoort of misschien 
zelfs plantenras. Beter nog zou wellicht zelfs gevraagd kunnen worden naar hetal of 
niet specifiek zijn van de functie 3.d.7 voor soort of ras. 
Vanzelfsprekend is er nog geen doelbewust onderzoek verricht voor het beantwoorden van deze 
vraag, omdat het begrip „eigen ionen" in deze zin nog geen inhoud had. Ook al zou dit laatste in het 
verleden wel het geval geweest zijn, dan zou zulk een onderzoek waarschijnlijk toch nog weinig aan-
lokkelijk geweest zijn. Immers, de ervaring heeft geleerd, dat de individuele wortels, zelfs indien ze 
afkomstig zijn van een plant, bij potentiaalmetingen aanmerkehjke verschillen in hun gedrag kunnen 
vertonen. En bovendien zou een onderzoek naar de variatie van de concentratie der eigen ionen ook 
te weinig perspectief geboden hebben, omdat immers het verband van deze grootheid met de minerale 
voeding der plant nog volkomen duister was. 
De weinige beschikbare aanwijzingen doen het niet onmogelijk lijken, dat, indien de 
spreiding in het gedrag der individuele wortels wordt uitgeschakeld door een groter 
aantal te gebruiken voor de metingen, er wel vaststaande verschillen tussen planten-
soorten of plantenrassen te voorschijn zouden komen. Zo vermeldt LUNDEGARDH 
(31, biz. 246), dat het EP een soorteigenschap is. Hetzelfde bhjkt uit de lynen in fig. 13 
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(Aanhangsel), die voor een bepaald geval het verband tiissen de concentratie der eigen 
ionen en de pH weergeven voor rogge, tarwe, haver en gerst. Niet alleen is het snij-
punt der lijnen met de pH-as verschillend, hetgeen dus wijst op verschil in EP, maar 
ook blijkt de concentratie der eigen ionen bij b.v. pH = 5 a 6 een volgorde te ver-
tonen, die min of meer overeenkomt met wat bekend is over de volgorde van de 
behoefte aan minerale mest van de vier gewassen. Verschil tussen rassen kan misschien 
blijken uit de cijfers uit tabel 5 voor een tweetal lucernerassen. Belangwekkend is ook 
een feit, dat door ELGABALY en WIKLANDER (13) nader is bestudeerd: de voorkeur, 
die erwtenwortels vertonen voor opname van het tweewaardige calcium-ion, terwijl 
gerstwortels uit hetzelfde milieu naar verhouding meer eenwaardige natrium-ionen 
opnemen. Deze onderzoekers zoeken de verklaring in het grotere acidoid-gehalte van 
erwtenwortels. In grote trekken wordt daarmee hetzelfde bedoeld als met een grotere 
concentratie van eigen ionen. Bij de erwten zal door de grotere concentratie de onge-
lijkmatigheid der ionenverdeling groter zijn dan bij gerst, en dat zal zich uiten in een 
grotere ophoping van tweewaardige ionen door de erwt (zie biz. 19). Het relatief 
hoge calciumgehalte van Vlinderbloemige gewassen is in de landbouw overbekend. 
De gesuggereerde mogelijkheid, dat de eigen ionen voor een belangrijk deel bestaan 
uit dissocierende eiwitten en aminozuren, lijkt een nadere analyse in de toekomst 
waard. 
g. De theoretische potentialen getoetst aan het experiment 
1. Het gedrag der theoretische potentiaalcurves 
Met het verbeterde inzicht in hetgedragdereigenionenindewortelishetnugemakke-
lijker om de theoretische potentiaalcurves van fig. 1 en fig. 2 te beschrijven. De curven 
behoren nu blijkbaar tot een systeem, dat een EP van 4,13 heeft. Alle milieu-pH's 
boven 4,13 geven negatieve potentialen, alle pH's beneden 4,13 positieve potentialen 
te zien. Bij de hogere zoutconcentraties krijgt het systeem geen kans grote potentialen 
te ontwikkelen: de dan binnendringende extra ionen nivelleren de ionenverdeling. 
Dit uit zich in fig. 1, doordat de curven naar links zich nauwer bij de horizontale 
nullijn gaan aansluiten. In fig. 2 blijkt deze invloed van de hoge zoutconcentraties 
uit het vlakke verloop van de curve; pH-veranderingen hebben dan weinig invloed 
op de potentiaal. Bij lage zoutconcentraties wordt de potentiaal geheel bepaald door 
de pH; in fig. 2 vallen alle potentiaalcurves voor KCl-concentraties tussen 0 en lO4 
vrijwel samen, slechts naar de kant van de hogere pH-waarden lopen ze iets uit elkaar. 
De curve voor CKCI = 0 vertoont de theoretisch bereikbare maximale helling van 
58 mV per pH-eenheid; pas bij hoge zuurconcentraties gaat deze curve afbuigen 
wegens binnendringen van extra zuur. Deze curve vertoont dus volkomen het beeld, 
dat door LUNDEGARDH experimented gevonden werd voor potentiaalmetingen in 
verdunde, zoutvrije minerale zuren (zie biz. 27), slechts vertoont de theoretische 
curve niet de afbuiging aan de zijde van de hoge pH-waarden, zoals die in het experi-
ment optrad. Deze experimenteel gevonden afbuiging is echter geheel verklaarbaar 
uit het feit, dat het onmogelijk is om zoutvrije wortels te verkrijgen. Er zal dus steeds 
een geringe afvloeiing van zout naar een zoutvrij milieu plaats vinden. Men zal dan 
veronderstellen in een zoutvrij milieu te werken, doch in werkelijkheid bevindt zich, 
ook in een stromende milieuvloeistof, altijd een laagje met een verdunde zoutoplossing 
rondom de wortel. Zo zal de meting dus in werkelijkheid een curve opleveren, die in 
dezelfde richting afbuigt als b.v. de curve, die in fig. 2 voor N/10000 KC1 getekend is. 
Belangwekkend is, dat LUNDEGARDH (31, 32) de afbuiging veel minder zag optreden 
bij wortels, die van te voren in de gelegenheid waren geweest voornamelijk calcium 
op te nemen. Ca zal namelijk veel minder gemakkelijk aan het milieu worden afgege-
ven dan eenwaardige ionen (zie biz. 19). 
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Om een indruk te verkrijgen, hoe een andere keuze van de constanten Kx en K2 van 
verg. 3.e.4 tot uitdrukking komt in het verloop der potentiaalcurves, werd ook nog 
een tweetal paren van andere constanten gebruikt voor berekeningen. Het oorspronke-
lijke paar had de waarden -0,0576 en -0,238. Als nieuwe paren werden gekozen 
-0,0576 en -0,200, respectievelijk -0,02304 en -0,0952. De betekenis van de keuze 
dezer nieuwe waarden blijkthetbesteuit fig. 4, waarin defunctie 3.e.4 grafischis voor-
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Fig. 4. pH-afhankelijkheid van de con-
centratie der eigen ionen voor ver-
schillende waarden van Kr en Kt. 
De lira a geeft het oorspronkelijke verband weer, zoals dat ten grondslag ligt aan 
fig. 2 en aan de getrokken lijnen van fig. 1. De lijn b in fig. 4 behoort by de tweede 
keuze van K, en A,. Blijkbaar is deze keuze zodanig geweesl.dat alleen een ver-
schuiving van het EP heeft plaats gehad naarde waarde pH = 3,47; door de gehjkheid 
van K, met de oorspronkelijke waarde is de helling van de Inn dezelfde gebleven. Zou 
men de fig. 1 geheel opnieuw gaan berekenen met het nieuwe constantenpaar dan zou 
blijken, dat, flobaal uitgednikt, de waaier van curven t.o.v de oorspronkelijke stand 
enLzins gedraaid is om een punt Unks in de figuur. Deze draanng gaat zover dat nu 
de curve voor het nieuwe Epf d.i. pH 3,47, samenvalt met de horizontal nulhjn. De 
n^wT?Jg?ngl nSt voor de hele waaier getekend. Er is volstaan met het intekenen 
vanVnffuScurve voor ^ ^ ^ ^ ^ S ^ ^ r Z ^ 
S t r a f e f ooek " n t t r v X g e n t X d Z slechts de'bijschrLn rechts bij 
SrspTonk iSke SSrzodanig fe wijzigen, dat alle V ^ ^ ! ^ S t S ^ 
den met 0,66, d.i. het bedrag waarmee het EP verschoven is. ^ ^ ^ t e a m t a 
is nauweli ks iets veranderd. Het dado paar waarden ^ w e ^ t f o de helUn, vafde 
in fig. 4. Klaarblijkelijk is deze keuze alleen van ™^f g™^°P£ ™hng van de 
lijrAet EP is h e U e ^ ^ ^ T ^ ^ ^ ^ c o t t S n ' v e t i t 
H = 4 S 3 £ i t de bJzontale ^ * £ » * £ t n T C t S k 
toestand. De nieuwe waaiervan ^ ^ 
verloop bij pH = 6 aangeeft en dus vergelijkbaar is met lijn a van de oorspronkelijke 
waaier. Het blijkt, dat de nieuwe waaier t.o.v. de oorspronkelijke a.h.w. naar rechts 
is opgeschoven. In fig. 2 zou zich dat uiten in een vlakker verloop der curves, gel-
dende voor CKCI 7^  0. 
Enig inzicht in het theoretisch gedrag der potentiaalcurves maakt het gemakkelijker 
de experimentele curves te analyseren en 00k om uit te maken, welke omstandigheden 
hetgeschiktst zijn ombepaalde verlangde gegevens over de eigen ionen zo betrouwbaar 
mogelijk, d.w.z. in een zo gevoelig mogelijk gebied van de waaier, te bepalen. 
2. Enige metingen over de pH-afhankelijkheid van de potentiaal 
De in vorige verhandelingen van TENDELOO, VERVELDE en ZWART VOORSPUY (59, 60, 
61, 66) vermelde cijfers van potentiaalmetingen hadden alle betrekking op proeven, 
die verricht werden in neutrale KCl-oplossingen. De thans ter sprake komende meet-
uitkomsten zijn verkregen in oplossingen waarvan de pH stelselmatig wisselde. De 
uitkomsten dezer metingen werden tot nog toe niet behandeld, omdat de van een zeer 
eenvoudige opzet uit ontwikkelde theorie alleen nog maar rekening hield met de aan-
wezigheid van negatief geladen eigen ionen, hetgeen alleen maar opgaat voor pH-waar-
den boven het EP. In de eenvoudiger theorie pasten dus geen positieve potentialen. 
Alvorens de nieuwe cijfers aan de orde komen, moeten eerst enige punten behandeld 
worden, die verband houden met de aard van de inlichtingen, die men door potentiaal-
metingen verkrijgt. Allereerst blijkt reeds na enkele metingen, dat bij herhaling van een 
meting onder ogenschijnlijk gelijke omstandigheden maar zelden identieke cijfers ver-
kregen worden. Individuele wortels, zelfs als ze afkomstig zijn van dezelfde plant, 
gedragen zich verschillend. Zonder twijfel berusten deze verschillen op de voorgeschie-
denis van de wortels, op de plaats en wijze waarop ze aan de plant bevestigd waren, 
op de voedingstoestand van de wortel en nog wel andere factoren. Het zou nu misschien 
voor de hand lijken te liggen om voor vergelijkingen van het potentiaalgedrag in ver-
schillende milieu-oplossingen dezelfde wortel te gebruiken. Dit zou echter slechts 
schijnbaar de moeilijkheden oplossen. Immers, doordat men de metingen onvermijde-
lijk achter elkaar moet verrichten, zal de eerste meting de wortel in een andere toestand 
aantreffen dan de tweede, omdat het milieu van de eerste meting zijn sporen achter-
laat. Metingen in een milieu zijn jammer genoeg nietszeggend, omdat men dan blijkens 
hetgeen hierna zal worden behandeld, geen vergelijkings-nulpunt heeft. Zo is er 
nauwelijks een andere uitweg dan het meten van een aantal wortels voor het verkrijgen 
van een gegeven. Voor vergelijking kan men nu een reeks wortels in een milieu meten 
en een andere reeks in een ander milieu. Het grote aantal maakt dan, dat men de beide 
reeksen met meer vertrouwen als gelijkwaardig kan beschouwen dan twee afzonder-
lijke wortels. Bij de hierna te vermelden cijfers is aangegeven, hoeveel individuele 
metingen, telkens aan een andere wortel, er aan ten grondslag liggen. Het opgegeven 
cijfer is dan het rekenkundig gemiddelde. 
Een tweede punt van overweging moet zijn, dat men de electromotorische kracht van 
een keten meet, niet de gezochte potentiaalsprong. Om de grootte van de membraan-
potentiaal te vinden is het dus nodig om de overige in de keten voorkomende potentia-
len door een correctie uit te schakelen. Men kan de keten zo inrichten, dat deze overige 
potentialen grotendeels bekend zijn, doch er blijven er, behalve de gezochte mem-
braanpotentiaal, altijd nog twee, die onbekend zijn. Dat is in de eerste plaats de poten-
tiaal, die optreedt ter plaatse waar de wortel in aanraking is met de bovenste contact-
vloeistof (zie Aanhangsel), bestaande uit 0,01 normaal KCl-oplossing. En in de tweede 
plaats is er veel kans, dat er potentiaalsprongen optreden tussen de bedoelde contact-
plaats en de buitenwand van de wortel. LUNDEGARDH (37) is van mening, dat deze 
beide potentialen verwaarloosd mogen worden, indien men als bovenste contact-
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vloeistof 0,02 normaal KCl-oplossing gebruikt. Dit recept is echter vrij onzeker ge-
fundeerd. Een andere uitweg lijkt veiliger, nl. het corrigeren van de gemeten EMK 
met de EMK, die men vindt onder omstandigheden, waarbij men zekerheid heeft, 
dat de membraanpotentiaal mil is of althans verwaarloosd kan worden. De theorie 
van het Donnan-evenwicht leert, dat dit het geval is in een milieu, bestaande uit een 
sterke electrolyt-oplossing (zie ook fig. 1). De meting van de EMK onder die omstan-
digheden heeft echter het bezwaar, dat de wortel niet bestand is tegen hoge zout-
concentraties (plasmolyse). Dit bezwaar zou gedeeltelijk ondervangen kunnen worden, 
door buitengewoon snel te meten nadat de wortel in de sterke oplossing geplaatst is. 
Zekerheid, dat schade vermeden is, geeft dit echter niet. Een bruikbare werkwijze is 
het meten van potentialen in enige minder geconcentreerde electrolytoplossingen, 
waarna door extrapolatie de waarde opgezocht kan worden, die by nog hogere con-
centratie opgetreden zou zijn. Deze weg is bij de vroegere studies van metingen in 
reeksen van KCl-verdunningen dan ook steeds gevolgd. Om dezelfde reden is by de 
hier te vermelden potentiaalcijfers ook steeds een reeks cijfers, af komstig van metingen 
in KCl-verdunningen, vermeld, waardoor het dan mogelijk wordt om de correctie 
(verder te noemen „nulpotentiaal") te weten te komen. Ook bij deze correctie moet 
er op gelet worden, dat de metingen in KC1 en dus de grootte van de nulpotentiaal 
weer onderhevig zijn aan de individuele ongelijkheid der wortels. Dit bezwaar moet 
weer zo goed mogelijk verholpen worden door bij voorkeur een wat groter aantal 
wortels te meten. Waarom voor het vinden van de nulpotentiaal speciaal metingen in 
KCl-oplossingen (en niet in b.v. een andere zoutoplossing) geschikt zijn, zal in para-
graaf 3h duidelijk worden gemaakt. „ . . 
In sommige gevallen (de straks te vermelden meetsenes A, B en C) was het mogelijk 
de eigen correctiemethode te vergelijken met die volgens LUNDEGARDH. De nulpoten-
tiaal volgens de eigen methode bleek daarbij ca 10a20mV meer naar de positieve 
zijde te liggen dan die volgens LUNDEGARDH. 
In tabel 2 zijn drie meetreeksenopgenomen, reeks A en B gemeten aan roggewortels, 
reeks C aan tarwewortels. Ze hebben betrekking op metingen in verschillende ver-
dunningen van zoutzuur, terwijl, zoals reeds werd aangekondigd ^tmgen m ver-
schillende verdunningen van KC1 vermeld zijn om de aflezmg van de ^ P ^ t i a a l 
mogelijk te maken. De potentiaalwaarde, gemeten in 1 normaal KC1, werd als cor-
rectieterm gebruikt op de in zoutzuur verkregen meetuitkomsten. 
De gecorrigeerde potentialen in zoutzuur-miheu zijn eveneens vermeld Aan de hand 
van df in pamgraaf3f bereikte conclusie, dat positieve potentialen optreden^by pH-
waarden b L J e n het EP, kan dus vastgesteld worden, dat de z o u t z j " ™ * ^ ^ 
op een EP nabii pH = 3. Er is daarbij weer enige aanwyzing, dat het EP vooi: tarwe 
wat hoger (wat meer haar de alkalische kant) ligt dan voor rogge, hetgeen ook zou 
blijken uit fig. 13 (Aanhangsel), gebaseerd op metingen in KU
 w e e r e e „ e v e _ 
Bij vergehlking van de potentialen der HCl-reeksen met het in fig. 2 weergegeven 
theoretisch te verlachten potentiaalverloop (c, == 0) vahhet op j ^ ° ™ ^ * f ° 
vandc^hogere^pH-waardeS te verwachten ^ j j ^ ^ ^ ^ J ^ g 
eenheid van pH niet verwezenlykt is. Dit is weer een uiuug vau i ,,,•,•„ ^},pr,t 
gesignaleerdePverschijnsel, dat de wortel tot op z e k ^ f ^ ^ ^ l f ^ 
d.wl door afgifte van in de wortel aanwezige bestanddelen^(en mogehjk^ook^weMoor 
opname) de samenstelling van de milieuvloeistof b e i n v l o e d t . D e ^ f ^ ^ l f e 
rondom de wortel zijn dan anders, dan men zou veronderste len op grona van <^ 
samenstelling van de rondom de wortel ^ f ^ ^ . ^ ^ S ^ ^ ^ 
zeer verdunde en dus ook zwak gebufferde oplossingen i s h e t ° ^ T w 0 r t e l ' d e ^ n e S 
de metaalionen- als ook de waterstofionen-concentratie rondom de wortel de neiging 
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hebben om omhoog te lopen door afvloeiing van deze ionensoorten uit de wortel. 
Het is dan b.v. zo, dat potentialen, die men denkt te meten in een zoutvrije N/100000 
HCl-oplossing, in werkehjkheid gevonden zijn in een oplossing met een zeker metaal-
lonengehalte en met een hoger zuurgehalte. Beide invloeden (zie fig. 2) werken bij die 
yerdunde oplossingen dus in de richting van een minder negatieve potentiaal. Doordat 
in meer geconcentreerde zoutzuuroplossingen de afvloeiende metaalionen minder 
invloed hebben op de potentiaal (zie weerfig. 2), terwijl de H-ionenafvloeiing uit de 
wortel dan veel minder of niet plaats heeft (bij zeer lage pH-waarden zelfs omgekeerd), 
zullen dan de gemeten potentialen beter aansluiten bij die, welke theoretisch behoren 
by het aangebrachte milieu. Er ontstaat op die wijze dus een te vlak potentiaalverloop, 
gaande van de zeer verdunde zuuroplossing naar sterkere oplossingen. Het is duidelijk, 
dat de genoemde invloed zich krachtiger zal doen gelden in een stilstaande milieu-
oplossmg dan in een stromende vloeistof. LUNDEGARDH'S meettechniek was ingesteld 
op het werken met een stromende vloeistof; de in tabel 2 weergegeven meetresultaten 
werden verkregen in een stilstaande oplossing, al werd vlak voor de meting wel enige 
yerversing toegepast door de wortel uit de vloeistof te lichten en vervolgens weer in 
te dompelen. Het is dus begrijpelijk, dat LUNDEGARDH dichter bij de voor verdunnin-
gen van minerale zuren te verwachten theoretische helling van 58 mV per pH-eenheid 
kwam De bedoelde van de wortel uitgaande invloed kwam in de eigen proeven ook 
nogtotmtingdooreen minder stabieleaflezing van de EMK in de verdunde oplossingen. 
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6,40 5,97 
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- 4 + 3 
3,18 2,16* 
+2646 +278 





- 1 + 9 
3,18 2,16* 
+260 +275 
-11 + 4 
10-1 10° 
+259 +271 
* Bevatten ook HC1 • ' 
In tabel 3 zijn enige andere meetreeksen weergegeven, serie D gemeten aan aardappel-
wortels, serie E aan wortels van stambonen. De verschillen in pH zijn ditmaal ver-
kregen door gebruik te maken van bufferoplossingen, bestaande uit kalmmacetaat 
met wisselende hoeveelheden azijnzuur (en bij enkele lage pH-waarden ook zoutzuur). 
Deze buffermengsels hebben tegenover zoutvrije verdunde zuuroplossmgen net voor-
deel, dat ze stabieler van samenstelling zijn, d.w.z. minder gemakkelyk van metaal-
ionen- en H-ionenconcentratie veranderen onder invloed van uit de wortel af komstige 
ionen. Deze bufferoplossingen geven dan ook doorgaans zeer stabiele potentiaal-
aflezingen. Eventuele voor-en nadelen van het gebruik van bufferoplossingen komen 
in paragraaf 3h ter sprake. .. IJ«,»«. ,„„„,„„ 
De waarnemingenseries in deze bufferoplossingen zijn weer aangevuld met waarne-
mingen in KCl-oplossingen voor het vinden van de nulpotentiaal, die als correcUe-
term8 moet SieneZ Er zifn telkens twee bufferoplossingen naast e t o r g e b j u d ^ i 
met
 e e n metaalionenconcentratie van 1(H normaal, de ander*™tj™™^ l °™£, 
concentratie van 1(H normaal. Daar de pH-waarden ^ t ^ ^ T e t ^ l ^ h t 
corresponderen, zijn ook de potentialen der 6 vermelde meetpunten met regelrecnt 
vergelijkbaar. Ze zijn daarom in fig. 5 grafisch afgezet. „ . . , , , „ , v e r k r e B e n 
DegetekendepuntenzijndegeCorrigeerdepotent,alenuit^^^^^^ 
curven moeten Sijkbaar • f * * £ f l ^ ^ 
^rnTo^tt:^^^^^^ e ik- °pde horizontaie 
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nullijn snijden en dat is vrijwel het geval. De kleine afwijking is nauwelijks verwonder-
lijk, daar de individuele verschillen tussen de wortels zowel de waarde van de nul-
potentiaal als ook van het snijpunt enige onzekerheid geven bij deze niet zeer grote 
aantallen wortels. De voor het snijpunt geldende pH ligt voor de aardappel ongeveer 
bij pH 2,50, voor de stamboon bij een pH van ca 2,70; beide getallen moeten dus ten 
naastenbij het EP dezer gewassen voorstellen. Ook het naar de zijde van de hogere 
pH-waarden uiteenwijken der curves voor de beide K-ionenconcentraties komt over-
een met de theoretische verwachting. 
Fig. 5. Gemeten potentialen in acetaat-
azijnzuurbuffers. 
Getrokken lijn = aardappel. 
Gebroken lijn = boon. 




-A N/1000 acetaat. 
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3. Enkele in de literatuur vermelde meetuitkomsten 
Enige gegevens uit de literatuur kunnen dienen, om het beeld van de invloed van 
ionenconcentraties op de wortelpotentiaal nog vollediger te maken. 
Blijkensng. 1 moet het mogelijk zijn, dat verhoging van de KCl-concentratie van de 
oplossing bij gelijkblijvende pH leidt tot een naar negatievere waarden verschuiven 
van de wortelpotentiaal, nl. wanneer het milieu een pH-waarde heeft beneden het EP. 
Zulk een geval treedt blijkbaar op in een door LUNDEGARDH (37, biz. 60) vermelde 
metingsserie, verkregen aan tarwewortels. De milieuoplossing was een HCl-oplossing, 
waaraan opklimmende hoeveelheden KC1 waren toegevoegd. De gemeten potentialen 
zijn overgenomen in tabel 4. 
TABEL 4. POTENTIALEN IN mV IN MENGSELS VAN HCI 
EN KG1. NAAR LUNDEGARDH (37) 
^ \ ^ HCI 
















Het zal nauwelijks denkbaar zijn dit resultaat op andere wijze te interpreteren, dan 
door te veronderstellen, dat de pH in de N/1000 HC1, die klaarblijkelijk ca 3 geweest 
moet zijn, beneden het EP lag. De tweede serie geldt voor ongeveer pH = 4; deze 
verloopt in omgekeerde richting, hetgeen dus wijst op een EP tussen pH = 3 en 4. 
Met behulp van fig. 2 en de verkregentheoretischeondergrondishetverderzeerge-
makkelijk de meetresultaten van ALESHIN en YASTREBOV (1) te verklaren. Ook zij 
trachtten het verband tussen de wortelpotentiaal en de pH van het milieu vast te 
stellen. De bedoeling was om opheldering te verkrijgen omtrent de zo geheel verschil-
lende invloed, die de pH van het milieu heeft op de opname van het anion N03~ en 
het kation NH4+ door de wortel. Ze volgden daartoe vrij nauwkeurig de meettechniek 
van LUNDEGARDH met een stromende milieuvloeistof. De meetobjecten waren wortels 
van jonge tarweplantjes, die echter niet werden afgesneden, doch aan de plant bevestigd 
bleven. Er werd, in overeenstemming met fig. 2, gevonden, dat de wortel negatiever 
werd, naarmate de pH hoger was. De potentiaalverandering achtten zij echter opval-
lend klein, in een bepaalde reeks b.v. niet meer dan 22 mV, over het hele traject van 
pH = 3 tot pH = 7,5. Deze onderzoekers menen, dat de door LUNDEGARDH voor 
soortgelijke pH-veranderingen gevonden veel grotere ladingsverschillen toegeschre-
ven moeten worden aan de door hem gevolgde methode, waarbij de wortels afgesneden 
en dus beschadigd werden. Het blijkt echter, dat de Russische onderzoekers de pH-
verschillen bereikten door te werken met een N/10 acetaatbuffer. Een blik op fig. 2 
is voldoende om te zien, dat bij deze hoge metaalionenconcentratie de potentiaal 
inderdaad slechts een zwakke afhankelijkheid van de pH zal vertonen. Interessant is 
verder nog, dat de nulpotentiaal gevonden werd bij een pH-waarde van ongeveer 5,5. 
De sterke afwijking t.o.v. LUNDEGARDH'S uitkomsten, die voor tarwe wijzen in de 
richting van een EP bij pH 3 a 3,5, wijten zij eveneens aan LUNDEGARDH'S werkwijze 
met afgesneden wortels. De verklaring is echter anders. ALESHIN en YASTREBOV 
gingen nl. voor het vinden van de nulpotentiaal op dezelfde wijze te werk als LUNDE-
GARDH (zie biz. 36): door gebruik van N/100 KCl-oplossing aan de basis van de wortel 
werd de gemeten potentiaal geacht gelijk te zijn aan de werkelijke. Op biz. 37 werd 
al vermeld, dat de zo gekozen nul-potentiaal 10 a 20 mV te ver naar de negatieve zijde 
kan liggen. Bij LUNDEGARDH'S metingen in minerale zuren zonder zouttoevoeging 
had blijkbaar door de steilheid der curves (zie fig. 2, getrokken lijn) een fout van 10 a 
20 mV geen onrustbarend grote invloed op de aflezing van het EP. Bij de vlakke curve, 
die geldt voor 0,1 normaal zoutoplossingen van verschillende pH is deze invloed veel 
sterker. Rekening houdend met dit verschil van 10 a 20 mV, komt men ook via de 
cijfers van ALESHIN en YASTREBOV tot een EP tussen pH 3 a 4. 
h. De keuze van het milieu voor potentiaalmetingen 
Met de thans verkregen theoretische achtergrond is het mogelijk om een beter oordeel 
uit te spreken over bepaalde voordelen en bezwaren van de techmek der potentiaal-
metingen. Met name zal het mogelijk zijn om verbeteringen in de miheukeuze aan te 
geven, die van nut kunnen zijn? wanneer in de toekomst meuwe metingen zouden 
worden verricht, b.v. voor vergelijking van plantensoorten of plantenrassen. 
Potentiaalmetingen kunnen verricht worden met b.v. enkel en alleen de^edoeling 
om de grootte ervan te weten te komen, of om de grootte te vergelyken ^ * £ * " » 
andere verschijnselen, waarvan men verwacht, dat de potentiaal er een rol by speelt 
Jn zulke gevallen heeft men ten aanzien van het miheu wemig keus. men moet dat 
milieu kiezen, dat overeenkomt met of zo goed mogelijk aandint taj h f m i ^ > ^ 
van men denkt, dat de bedoelde potentiaalinvloed zich daann onder natuurhjke om-
standigheden ook afspeelt. 
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Men heeft in het voorgaande echter kunnen zien, dat potentiaalmetingen ook kunnen 
dienen om inlichtingen te verkrijgen omtrent het electrochemisch, en zijdelings dus 
ook het chemisch gedrag van de eel- of wortelsubstantie. In dat geval kan men zich 
afvragen of bepaalde meetomstandigheden misschien voordeliger zijn voor het ver-
krijgen van betrouwbare gegevens dan andere. 
Stelt men zich tevreden met het bepalen der beide constanten K± en K2 der verg. 
3.e.4, d.w.z. neemt men genoegen met het vinden van een rechte lijn, die zo goed 
mogelijk het verband weergeeft tussen de pH en de concentratie der eigen ionen, dan 
moet men voor de berekening ervan beschikken over tenminste twee metingen in onder-
ling verschillende milieu's. Zijn meer metingen beschikbaar, dan kunnen deze als 
controle dienen. Behalve dit is echter, zoals op biz. 37 is uiteengezet, het opsporen 
van de nulpotentiaal nodig. Theoretisch zou hiervoor een meting in een geconcentreer-
de KCl-oplossing voldoende zijn, maar er werd reeds opgemerkt, dat dit physiolo-
gische bezwaren heeft. Het is veiliger deze nulpotentiaal door extrapolatie te vinden. 
Daarvoor zijn dan enige metingen in minder schadelijke, maar toch nog vrij hoge 
zoutconcentraties nodig. In beginsel kunnen alle metingen, die voor het gestelde doel 
nodig zijn, tot een reeks worden gecombineerd, hetgeen dan ook in de vroegere mede-
delingen bleek uit het feit, dat metingen in een reeks verdunningen van KC1 voldoende 
gegevens opleverden om de wortelsubstantie te karakteriseren. Deze metingen in ver-
dunningen van KC1 hebben intussen een bezwaar. Het werd reeds vermeld op biz. 37. 
Een verdunde KCl-oplossing wordt gemakkelijk beinvloed door uit de wortel af-
komstige ionen. Het is nuttig dit punt nog wat nader te bezien, ook in verband met 
een vraag, waarvan VERVELDE (66) is een vroegere mededeling de beantwoording nog 
openliet. Er werd toen nl. gevonden, dat berekende potentiaalcurves voor KC1-
verdunningsreeksen dikwijls als afwijking van de experimentele curves een negatievere 
potentiaal voor de concentratie N/1000 vertoonden. Dat dit geen toeval was, volgt 
ook nog uit de volgende cijfers, die als gemiddelde van een voldoende aantal wortels 
gevonden werden om te mogen veronderstellen, dat toevallige schommelingen groten-
deels zijn uitgeschakeld. 



















•Eexp. (gecorrigeerd via 
nul-potentiaal) 
F. 1 ^ = -0,0288 Eba
- \ K, = -0,0995 
Eexp. (gecorrigeerd via 
nul-potentiaal) 
( tf, = -0.02367 
tbet
- U , =-0.08065 
•Eexp. (gecorrigeerd via 
nul-potentiaal) 
F . / Kt = -0,01679 EbeT
- \K2 = -0,05088 
10° 10-1 10-2 io-3 10-4 10-' 
- 4 -14 - 3 1 ' - 5 7 ' -88 -112' 
- 0 s - 5 -30 -64 - 8 3 ' -90 
- 5 - 2 8 ' - 5 5 ' - 8 7 ' -111 
- 4 ' - 2 7 ' - 6 2 ' -84 -90 
- 5 - 2 8 ' - 5 8 ' -101 -123 
- 4 - 2 6 ' -66 -96 -113 
I H I ^ ^ " V C r ^ h t °xp h e t L a b < v o o r physische en Colloidchemie te Wageningen door 
hf,n t o « t ^ i : ^ ^ T ? ? N I E t , ( G e n t ) e n E ; ? • KWXKTERMAN. De auteur brengthun gaame dank voor nun toestemming de cijfers hier te vermelden. 
42 
Bij de tot nu toe gemaakte berekeningen voor het analyseren der meetreeksen in 
neutrale KCl-oplossingen werd er steeds rekening mee gehouden, dat het bufferend 
vermogen dezer oplossingen zo klein is, dat de pH ervan bij 5, en niet bij de neutrale 
waarde 7, zal liggen. De veronderstelde pH-waarde 5 lijkt redelijk, wanneer men 
bedenkt, dat verdunde KCl-oplossingen ook bij het staan aan de lucht veelal een pH 
beneden 6 aannemen. Nu is het echter zeker niet geheel verantwoord om voor alle 
verdunningen van KC1 dezelfde pH-waarde aan te nemen. Vooral de geconcentreerde 
oplossingen hebben een kleine, maar toch merkbare buffercapaciteit en zeer waarschijn-
lijk zal de pH hierin dus hoger zijn dan in de verdunde oplossingen. Het gevolg zal 
zijn, dat de gemeten-potentiaalcurve niet over haar voile lengte beantwoordt aan een 
curve van een bepaalde pH, zoals ze in fig. 1 getekend zijn, maar dat de meetpunten 
bij de hogere zoutconcentraties eigenlijk behoren bij telkens weer andere curven van 
een andere, hogere pH. Volgens fig. 1 moet dit dus leiden tot een platter verloop van 
het bovendeel der curve. Aan het theoretisch voor een bepaalde pH te verwachten 
verloop van de curve wordt dus geweld aangedaan. De rekenkundige bewerking, die 
bij gebrek aan nauwkeurige gegevens wordt uitgevoerd in de veronderstelling, dat er 
een bepaalde pH heerste, levert een theoretische curve op, die wel vrij goed overeen-
stemt, maar die toch de niet-verwante (nl. uit brokstukken van vele curven bestaande) 
experimentele curve niet kan bedekken. In fig. 6 is een en ander duidelijk gemaakt 
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Fig 6. Potentiaalmetingen aan koolzaad 
(tabel 5). 
Curve a: berekend uit alle meet-
punten. 
Curve b: berekend uit drie meet-
punten (-log CKCI = 3 . 4 e n 5). 
Curve b is berekend uit de drie meetpunten voor de KCl-concentraties 1£ 1CH en 
10-5. Dit zou dus de curve zijn, die experimented verkregen zou worden, indien ook 
Wj de hogere KCl-concentraties de
 PH op hetzelfde niveau gebleven zou zn«L In 
werkelijkheid heeft de oplopende pH gemaakt, dat de^eetpunteihnks^van decuro 
b zi n komen te liggen. Dat dit zo moet zijn, volgt uit fig. 1. De curve a geeft de be 
rekende waarden uit tabel 5 grafisch weer; de berekemng * dus u i f ™ r d l * J s ™ l 
onderstelling dat over het hele verdunningstraject dezelfde pH ] ^ ^ Deze cUn,e 
heeft zich, via de toegepaste berekeningsmethode a.h.w. trachten aariteV™™£™ 
het ^onnatuurlijke" verloop der meetcurve. ^ B ^ ' ^ J ^ ^ f f i S 
naar links en dikwijls ook door het naar de positive kant afwyken van de by grote 
verdunning bereikte asymptotische potentiaal. Het gevolg is dan, dat de berekende 
waarde voor 10~3 normaal KC1 negatiever is dan de gevondene. 
Behalve het bezwaar van een te kleine buffercapaciteit heeft een milieu-oplossing 
bestaande uit een neutrale KCl-oplossing enige unieke voordelen. De opsomming 
van deze voordelen is tevens een verantwoording van de reeds in de eerste mededeling 
van TENDELOO, VERVELDE en ZWART VOORSPUY (59) uitgesproken voorkeur voor het 
beschouwen van metingen in een KCl-milieu. In de eerste plaats brengen de beide 
ionensoorten K+ en CI", in vergelijking met enige andere ionen, een relatief geringe 
physiologische storing in het protoplasma teweeg. De K-ionen zijn namelijk in plan-
tencellen al in zeer overwegende mate aanwezig; de Cl-ionen zijn physiologisch tame-
lijk indifferent, in tegenstelling b.v. tot NO.f en H2P04T. In de tweede plaats heeft 
KG1 het buitengewone voordeel, dat het bij het binnendiffunderen in een bepaalde 
ruimte geen aanleiding geeft tot het optreden van diffusiepotentialen. De reden hier-
voor is, dat de K-ionen een nagenoeg even grote beweeglijkheid hebben als de Cl-ionen. 
Bij de behandeling van het Donnan-evenwicht op biz. 16 werd aangetoond, dat bij 
lage electrolytconcentratie in het milieu vrijwel geen extra electrolyt in de i-ruimte 
binnendringt. Daarentegen loopt de hoeveelheid extra electrolyt in sterke electrolyt-
oplossingen sterk omhoog, is zelfs tenslotte vrijwel gelijk aan de concentratie in 
het milieu. Behalve bij KCl (en mogelijk 00k NH4N03, dat echter physiologisch 
verre van indifferent is), zal het binnendringen van het front van extra electrolyt bij 
dehogeconcentraties aanleiding geven tot het optreden van een sterk storende diffusie-
potentiaal. Vooral voor de metingen van de nul-potentiaal, die immers in een sterke 
oplossing moeten geschieden, is men daarom geheel op KCl aangewezen. Een derde 
voordeel van neutrale KCl-oplossingen is, dat de potentiaalcurve zeer steil is (zie fig. 
1), zodat variaties in het milieu potentiaalverschillen meebrengen, die voldoende 
groot zijn om eventuele storingen door toevallige afwijkingen naar verhouding on-
belangrijk te maken. Een vierde voordeel is tenslotte nog, dat KCl een uni-univalent 
zout is, hetgeen maakt, datde berekeningen, bedoeld in paragraaf 3e, redelijk uitvoer-
baar zijn. 
Wanneer het bufferend vermogen der KCl-oplossingen opgevoerd zou kunnen wor-
den (een stromende milieuvloeistof kan hierin al enige verbetering brengen), is er dus 
weinig behoefte om tevens nog andere milieu's voor potentiaalmetingen, bestemd 
voor het bestuderen van het gedrag van de eel- of wortelinhoud, in gebruik te nemen. 
Ten hoogste zou men een zoutzuur-verdunningsreeks kunnen toepassen voor het 
controleren van het indirect gevonden EP. In dat geval moet men echter bedenken, 
dat 00k HC1 in de hogere concentraties aanleiding geeft tot het optreden van een 
diffusiepotentiaal door het sterk uiteenlopen van de beweeglijkheid der H- en Cl-
ionen. Het verbeteren van het bufferend vermogen van KCl-oplossingen kan niet ge-
schieden door toevoeging van andere zouten, wegens het veroorzaken van een diffusie-
potentiaal in de sterke oplossingen en het ontbreken van bufferende werking in ver-
dunde oplossingen. Het is denkbaar, dat kolloidale electrolyten bruikbaar zijn voor 
het verknjgen van een zowel tegen verandering van de H-ionenconcentratie als tegen 








r a l n U h e t moSe l iJk b l e e k a a n V A N SCHUYLENBORGH en VERVELDE (52, 53) om van zulke kolloidale systemen met redelijke nauwkeurigheid de metaal-
lonenactiviteit te meten, kan het gebruik van deze systemen beproefd worden. 
Samenvattend bhjken dus voorlopig op de eenvoudigste wijze redelijk betrouwbare 
metingen te kunnen worden verricht in KCl-verdunningsreeksen, eventueel aangevuld 
met een HCl-verdunnmgsreeks voor het toetsen van het EP. In beide gevallen is het 
gebruik van een stromende milieuvloeistof aanbevelenswaardig. 
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4. ELECTROCHEMISCHE VOORWAARDEN VOOR 
ZOUTVERPLAATSING 
a. Ionemerplaatsing door het grensvlak milieujwortel 
In het voorafgaande deel van deze studie was steeds sprake van de ionenverdeling 
tussen het milieu en de buitenste laag van de wortel- of celsubstantie, zoals men die 
aantreft bij een toestand van Donnan-evenwicht. In feite is dit dus een toestand, waar-
bij geen netto ionenverplaatsing meer optreedt. Er werd echter op biz. 14 al op ge-
wezen, dat in werkelijkheid wel ionenverplaatsing tussen de beide ruimten optreedt. 
Ook onder de omstandigheden tijdens de potentiaalmetingen zal dit het geval zijn. 
De vraag moet dus bezien worden hoe ionenverplaatsing kan samengaan met de 
geldigheid van de wetten, die voor een evenwichtstoestand ontworpen zijn. 
Ionenverplaatsing vindt plaats, indien in een bepaald systeem voor het beschouwde 
ion de electrochemische potentiaal, zoals die gedefinieerd is door GUGGENHEIM (16), 
niet overal gelijk is, en indien bovendien het ion vrij beweeglijk is. Scherper uitge-
drukt: het ionentransport in een bepaalde richting is evenredig met de gradient van 
de eie^trochemische potentiaal in die richting (zie. biz. 49). Het gevolg daarvan is, dat 
deze electrochemische potentiaal geen sprong kan vertonen, immers, zo'n sprong 
betekent een oneindig grote gradient en dus ook een buitengewoon explosieve ionen-




milieu I eel of 
wortel 
Fig. 7. Voorstelling van het mogelijke 
verloop van de electro-chemi-
sche potentiaal aan weerskanten 
van de eel- of wortelwand. a: 
sprongsgewijze verloop, kan in 
werkelijkheid niet voorkomen 
(zie tekst). b: monotoon verloop. 
b': verloop bij geroerde buiten-
vloeistof. 
Zou men dus langs een lijn, loodrecht op de wortel- of celwand, de grootte van de 
electrochemische potentiaal waarnemen en grafisch afzetten (fig 7), dan zou men met 
een potentiaalverloop van het type a kunnen aantreffen, doch wel van hen y p e b 
Het naar rechts afnemen van de potentiaal in hel.milieu en in de eel of wortel duidt 
er op, dat er ionentransport van het milieu naar binnen toe^opt ^ D e h d t o g v a n 
de potentiaallijn, de potentiaalgradient dus, za ter weerszyden van de wand^rneestol 
ongeUjk zijn ten gevolge van de ongelijke verplaatsingsmogenjkheden, die er-b nnen 
en buiten de wand zullfn zijn. Duidelijk is intussen, dat, ™ « ^ ^ * t f als n 
mathematisch vlak mag worden opgevat, de electrochermsche p o ^ ^ ^ 
en vlak binnen de wand dezelfde waarde moet hebben Ook al^ zou ^ de wand een zekere 
zeer kleine dikte hebben, dan nog blijft gelden, dat de electrochemische potentiaal 
vlak binnen en vlak buiten de wand nagenoeg gehjk is. . 
Nu is de toestand, waarbij aan weerszijden van een ^ ^ I ^ S ^ A 
chemischepotentiaal heerst, doch verschillende concentraties van met-difiunderende Uuet 
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door het grensvlak bewegende) ionen optreden, zoals dat bij een wortel ofplantencel het 
geval is, juist dezelfde als de toestand, die ten grondslag ligt aan de wetten van het 
Donnan-evenwicht. Voor de samenhang van een en ander zie men een verhandeling 
van SCHUFFELEN en DAL (50). Formeel is het dus weliswaar onjuist om bij een in 
actieve stofwisseling verkerende plantencel of -wortel te spreken van een Donnan-
evenwicht; doch het Donnan-principe is geldig en de wetten van de Donnan-ionen-
verdeling mogen worden toegepast voor het leggen van verband tussen de ionaire 
toestand buiten en binnen de wortelwand, mits men zich beperkt tot de onmiddellijke 
nabijheid van de wand. Deze onmiddellijke nabijheid is voor de buitenoplossing uit 
te breiden, door te zorgen, dat daar geen electrochemische potentiaal-gradient op-
treedt, b.v. door te roeren (curve b' in fig. 7). Aan de binnenzijde van de wand blijft 
de geldigheid echter beperkt tot de buitenste laag, vandaar, dat er in het voorgaande 
deel steeds op gewezen is, dat de voor het Donnan-systeem karakteristieke mem-
braanpotentiaal zo gemeten moest worden, dat daarbij alleen het buitenste laagje 
betrokken was. 
De toepassing van de wetten van het Donnan-evenwicht maakt het mogelijk om 
bij elke gegeven samenstelling van de milieu-oplossing de toestand vlak binnen de 
wortel- of celwand te berekenen. Voor het begrijpen van de minerale samenstelling 
der plant is dit van belang, omdat het duidelijk is, dat deze samenstelling een nauwere 
correlatie moet vertonen met de toestand in de buitenste laag van het plantenlichaam 
dan met die in een ruimte buiten de plant (TENDELOO, VERVELDE en ZWART VOOR-
SPUY, 61). 
Hoe de buitenlaag van het planten- of cellichaam de minerale samenstelling van de 
meer naar binnen gelegen delen beinvloedt, d.w.z. hoe de verplaatsing der ionen van 
de buitenste laag naar binnen toe verloopt, zal in de volgende paragrafen bezien 
worden. 
Eerst vraagt nog een tweede punt, dat verband houdt met de doorgang van ionen 
door het grensvlak tussen plant en milieu, de aandacht. In de paragrafen 3f en 3g 
werd LUNDEGARDH'S waarneming, dat de plantenwortels bijna steeds een negatieve 
lading hebben, bevestigd in die zin, dat dit inderdaad het geval is wanneer de pH van 
het milieu boven het EP ligt. Daar dit EP voor enige onderzochte planten tussen pH 3 
en pH 4 bleek te liggen, zal ook in zeer veel in de biologie voorkomende gevallen die 
negatieve lading verzekerd zijn. LUNDEGARDH legt de uitwerking van deze negatieve 
potentiaal in sommige van zijn geschriften dusdanig uit, dat deze potentiaal de toe-
gang van de positief geladen kationen tot het inwendige van de eel of wortel zou ver-
gemakkehjken, waardoor de kationen als het ware „passief", zonder enige moeite 
door de wortel kunnen worden opgenomen. Daarentegen zou die potentiaalsprong 
een hindernis zijn voor het binnentreden der negatief geladen anionen, zodat voor het 
binnenwaarts transport van anionen energie verschaft zou moeten worden om deze 
hindernis te kunnen overwinnen (LUNDEGARDH, 31, biz. 301). Op de noodzaak van 
het beschikbaar komen van deze energie is dan ook LUNDEGARDH'S theorie van de 
anionenademhaling gebaseerd; deze ademhaling is de uiting van een bijzonder mecha-
nisme, dat door LUNDEGARDH verantwoordelijk wordt geacht voor de „actieve" 
anionenopname. 
Tegen deze opvatting moeten bezwaren worden aangevoerd. Immers, weliswaar 
betekent deze electrische potentiaalsprong een hindernis voor de anionen, doch daar 
staat tegenover, dat ter plaatse van deze potentiaalsprong ook een concentratiesprong 
optreedt, die in het voordeel is van een binnenwaartse beweging der anionen. Met 
emg nadenken zal het zelfs duidelijk worden, dat de geldigheid van de Donnan-
lonenverdeling, ofwel de zojuist behandelde gelijkheid van de electrochemische poten-
t ia l ter weerszijden van de wortel- of celwand, inhoudt, dat het voordeel van de con-
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centratiesprong juist het nadeel van de potentiaalsprong opheft. De enerzijds voor het 
overwinnen van de electrische potentiaalsprong nodige energie komt anderzijds vrij, 
doordat de anionen op een lager osmotisch energieniveau komen. Het door de wand 
gaan van een anion vereist dus geen energie-toevoer. Voorshands verlangt het op-
treden van een negatieve potentiaal ter plaatse van de wortel- of celwand dan ook niet 
het veronderstellen van een bijzondere anionenademhaling als energieleverancier voor 
het anionentransport. 
Voor de kationen geldt een soortgelijke redenering: voor de binnenwaartse ver-
plaatsing ervan is de potentiaalsprong nu een voordeel, doch dit voordeel wordt 
geheel te niet gedaan door het nadeel van de concentratiesprong. Het passeren van 
een kation door het grensvlak gaat dus al evenmin als voor de anionen gepaard met 
een overgang naar een ander energieniveau. 
Hoewel de wortelpotentiaal dus nog niet direct een verklaring geeft van LUNDE-
GARDH'S waarnemingen, dat er tussen de stofwisseling van de plant en de anionen-
opname een nauwere, althans een andere relatie bestaat dan tussen de stofwisseling 
en de kationenopname, is de meting ervan toch allerminst zinloos. De grootte van de 
wortelpotentiaal verschaft immers inlichtingen omtrent de ionenconcentraties, die 
verwacht kunnen worden in de aan het milieu grenzende laag van de wortel- of cel-
substantie, en verstrekt ook gegevens over het gedrag van het eel- of wortelproto-
plasma ten opzichte van het milieu. De toestand in de eel of wortel nabij het grensvlak 
is bepalend voor de vraag, in welke richting en met welk tempo er ionenverplaatsing 
zal plaats vinden naar de verder van de wand verwijderde delen van de eel- of wortel-
inhoud. Het is te verwachten, dat deze ionenbewegingen zo zullen zijn, dat gestreefd 
wordt naar hetzelfde evenwicht, maar dan in een grotere ruimte, als hetgeen zich naby 
de wand blijkbaar voortdurend in stand houdt. Zolang in een eel of plantaardig orgaan 
toestanden voorkomen, die kennelijk niet overeenkomen met wat men op grond van 
de wortelpotentiaal voor het uiteindelijke evenwicht verwacht, zuUen verplaatsingenj 
optreden in de richting van dat evenwicht. Het is mogelijk, dat de bestudenng van de 
verplaatsingen feiten aan het licht brengt, die aansluiten bij de zojuist genoemde 
waarnemingen van LUNDEGARDH. 
b. Ionenverplaatsing door de eel- of wortelinhoud heen 
In het navolgende zullen beschouwingen gewijd worden aan ^ J e verwachteiiL ver-
Plaatsing van ionen door een ruimte, die als model meet dienen voor_het mwendige 
van een wortel of eel. De ruimte wordt gevuld gedacht met ™\™^™™™&ft 
van stofTen, dat inelectrochemischopzichtovereenkomstigeei^nschappenvertoo^ 
als het in paragraaf 3f beschouwdemengsel. Verondersteld ™£^^t™Tg-
«* bestaaf uit aan haar plaats gebonden ionogene zure en ^ basische groeper, De 
grootte van de gedissocieerde fracties is weer afhankehjk.nnjpH ;.**• « ^ t o 
fracties van het ene ladingsteken zal worden geneutra"seerd door f j ^ ^ ^ 
van het andere ladingsteken, op het overschot van de in < ^ ™ ^ ! ! ^ 5 g S S 
na. Dit overschot wisselt in grootte met de pH en zal ^ ^ ™ £ ^ d 5 £ ^ £ > 
tratie der „vaste" (aan hun plaats gebonden) " T ^ ^ S K I B S S S 
ionen zal op dezelfde wijze als dat in P^agraaf3f voor de e gen l o n e n g e s c ^ 
worden ^ 
van de pH, volgens de formule 3.d.7. De pH, wddiuij u .Waardenboven het 
a*--"rr£»araseduid ffIE^ S t r X S ^ b S ^ S . 
^ P zijn de vaste ionen negatief geladen, voor pn wd<uucu 
d ? m de biologie wordt de be t ing IEP in versch^nde betekenissen gebruik, Afwijkingen van 
de in deze studie bedoelde betekenis kunnen dus voorkomen. 
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Aangenomen wordt, dat de componenten van net mengsel gelijkmatig verdeeld zijn 
in de ruimte. De omstandigheden, waaronder het mengsel zich bevindt, zijn echter 
niet door de gehele ruinate heen gelijk, en zo zal b.v. de concentratie der vaste ionen 
van plaats tot plaats kunnen verschillen. De gelijkmatige verdeling van het mengsel 
houdt in, dat er geen rekening gehouden wordt met de aanwezigheid van b.v. plasma-
vrije vacuolen. De veronderstelling van een gelijkmatige verdeling is natuurlijk een 
sterke vereenvoudiging, doch misschien minder sterk, dan de grote verscheidenheid 
en differentiatie van structuur binnen levende wezens zou doen menen. Op biz. 24 en 
30 is duidelijk gemaakt, dat niet zozeer de aard der individuele componenten van het 
mengsel als wel het gedrag van het mengsel als geheel doorslaggevend is voor het 
electrochemisch gedrag. Biochemisch nogal verschillende mengsels kunnen zich in 
electrochemisch opzicht gehjk gedragen. Een ander soort diffentiatie is mogelijk door 
variatie in gehalte en samenstelling van de stoffen, die de zo genaamde „dode" ruimte 
in de wortel of eel vullen (zie biz. 32); schommelingen hierin behoeven zich ook niet 
direct in het electrochemisch gedrag van de eel- of wortelinhoud te uiten. Tenslotte 
mag niet over het hoofd gezien worden, dat een gelijkmatige verdeling van het ampho-
tere mengsel van stoffen nog volstrekt niet uitsluit, dat dit mengsel in verschillende 
toestanden aanwezig kan zijn, b.v. wat betreft ladingstoestand, coagulatie of peptisa-
tie, viskeus of meer vloeibaar, en dergelijke oorzaken van uiterlijke ongelijkheid, die 
echter goed kunnen samengaan met innerlijke gehjkheid van wezen. 
Ondanks al deze overwegingen is het levende object ongetwijfeld niet geheel in 
overeenstemming met de veronderstelhng, dat de eel- of wortelinhoud zich in zijn 
gedrag alleen maar zou rich ten naar formule 3.d.7. De op grond van dit uitgangspunt 
opgebouwde beschouwingen moeten dan ook opgevat worden als modelbeschouwin-
gen. Zoals veel van dat soort beschouwingen, zullen ze in gunstige gevallen quali-
tatieve punten van overeenstemming vertonen met het levende orgaan of organisme; 
in ongunstige gevallen zullen die punten van overeenstemming misschien lijken te 
ontbreken, doch ook dan kan de gevolgde gedachtengang op zichzelf juist zijn, doch 
kunnen bepaalde vereenvoudigingen in de opzet te ingrijpend geweest zijn. 
mil : . , r c e l o f ilieu „
 w o r l e i 
y°P? = a 
Fig. 8. Volume-element evenwijdig 
aan de wand van de eel of 
wortel. 
In fig. 8 is de begrenzing (wand) van de te beschouwen ruimte getekend, met op een 
afstand x daarvan een uiterst dun, vlak volume-elementje dx, dat evenwijdig ligt aan 
de vlak gedachte wand. Het oppervlak van het volume-elementje zij a. Men kan nu 
vragen naar de hoeveelheid van een in de eel of wortel aanwezige beweeglijke ionen-
soort, die per tijdseenheid het volume-element passeert. Verondersteld wordt, dat er 
geen plasmastroming plaats heeft in een richting loodrecht op het volume-element of 
dus loodrecht op de wand; plasmastroming langs het volume-element is van geen 
invloed op de uitkomst van de volgende beschouwing. 
Er zijn twee krachten denkbaar, onder invloed waarvan een ionensoort zich door 
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het waterige milieu van het volume-element zal kunnen bewegen: een osmotische 
kracht tengevolge van een gradient in de concentratie van het ion en een electrische 
kracht onder invloed van een gradient van de electrische potentiaal. 
De vele hypothesen aangaande de rol, die ..carriers" bij het ionentransport zouden kunnen ver-
vullen, blijven buiten beschouwing zolang het niet strikt noodzakelijk is deze in de theorie te betrek-
ken. Afgezien van het feit, dat sommige ionensoorten zich al heel slecht lenen voor het aangaan van 
bindingen met een ..carrier", geldt ook nog als bezwaar, dat intensief ionentransport snelle verplaats-
baarheid van een in voldoende hoeveelheid aanwezige carrier veronderstelt, hetgeen zeer twijfelachtig 
is. Het zwijgen over deze mogelijkheid is ook daarom gerechtvaardigd, omdat het hierbij eigenlijk 
niet meer gaat om ionen-transport op zichzelf, doch om het transport van een geheel andere stof, 
waarvan een mineraal bestanddeel toevallig deel uitmaakt. 
Van beide gradienten zullen alleen die componenten worden beschouwd, die lood-
recht op de wand en op het vlak van het volume-element staan. Indien de grootte van 
j . . , . . dc dE. , 
deze componenten voor een willekeunge lonensoort resp. j - en - j - is, kan aangegeven 
worden, hoe groot de krachten zijn, die op een gramion van die ionensoort inwerken. 
De theoretische behandeling hiervan is reeds van NERNST (1888) afkomstig. Men vindt 
haar in vele boeken over physische chemie vermeld. Verwezen kan b.v. worden naar 
HOBER (22, biz. 18) en JELLINEK (24, biz. 777). Het blijkt dan, dat op een gramion van 




en een electrische kracht, groot 
nF— (indien het gaat om negatieve ionen) (4.b.2) 
dx 
of 
-«F—(indien het gaat ompositieve ionen) (4.b.2'). 
dx 
Het mta-teken voor de kracht duidt er op, dat bij e e n f f °f «? * ? " ^ " J ^ 
op io id ) concentratie-, reSp, * * * * £ * £ V ^ S S r n p — . ' f i 
vergehjkingen is R = gasconstante = 8,316 joule, i d?™1 . ,,jteedrUkt in 
Faraday = 96501 coulomb, e = concentrate van ^ ^ ^ L ^ S ^ f S 
molen/1, n = valentie der beschouwde ionensoort E = f ^ ^ S S S i S i a d 
Onder invloed van de beide krachten gezamenhjk knjgt de wnensoort de snelheia 
of 
u_(_RT dc,nF^\ (in het geval van anionen) ' (4-b-3> 
nF\ c '<&• dx) 
2L(-?I. — -nF^\ (in het geval vankationen) (4.b.3'). 
nFV c ' dx dx). 
TT- . . , A-~ MM inn zou kriigen onder invloed van een 
, Hierin is u de snelheid in cm/sec, die het ion zou .am Volt/cm. De 
kracht, die wordt uitgeoefend door een « J * ^ f f l S S k h d d , die voor elke grootheid u is de in de electrochemie welbekende xonenbeweegujKn 
ionensoort typisch is. hankies de gradient van de electroche-
In verg. 4.b.3 zal men in de vorm tussen de haakjes a g
 b e t r e k k ing tussen 
mische potentiaal herkennen. Daarmee heeft de op biz. 43 ver 
ionentransport en electrochemische potentiaal een quantitatieve vorm gekregen. 
De hoeveelheid S, die van de beschouwde ionensoort per tijdseenheid door het 
volume-element gaat, is het product van snelheid, concentratie en oppervlak, dus, 
uitgedrukt in molen: 
of 
acu ( RT dc dE\ . . t* U A\ S = ?r • -7- + n -r) (voor amonen) (t.o.t) 
n \ cF ax dx) 
s = acu(RTdc_ndE\ ^ (4A)A,y 
n \ cF dx dx] 
Deze transportvergelijkingen gelden voor elke ionensoort, die in het beschouwde 
systeem zou kunnen voorkomen. Het is echter niet mogelijk, dat in een systeem als dit, 
waarin geen netto-transport van electriciteit plaats heeft, alle ionensoorten onafhanke-
lijk van elkaar bewegen. Er is een zekere afhankelijkheid, die daarin bestaat, dat met 
een bepaalde hoeveelheid van de ionen van het ene ladingsteken een aequivalente 
hoeveelheid van de ionen van het andere ladingsteken verplaatst moet worden. Zijn 
er dus in het beschouwde systeem, behalve de niet-diffunderende vaste ionen, nog twee 
diffunderende anionensoorten 1 en 2 en drie diffunderende kationensoorten 3, 4 en 5 
aanwezig, dan moet gelden 
nxSx + n2S2 = HgSg + n^i + n5S5 (4.b.5). 
Met gebruikmaking van de formule 4.b.4 voor elk der grootheden S wordt verg. 
4.b.5: 
' / / RT dCl , dE\ , / RT dc2 , dE\\ 
= a |c3«3f-
/ RT dct dE\ I RT dc5 dE\\ ,.. _ 
+ c*u* [-^F-dx- n* Tx) +c^[-WTx- n> Tx)) (4-b-6)-
De betrekking 4.b.6, gebaseerd op de aequivalentie der verplaatste hoeveelheden 
kationen en anionen, maakt het mogehjk om de grootte van het potentiaalverval -j-
uit te drukken in de concentraties en concentratie-gradienten der aanwezige ionen. 
Dit wordt dan 
/ dcx dc2 dcz dct dc5\ 
dE_RT[Ui-dx- + U>-dx--u*dx- -*& - ^ ^ ) (4.b.7). 
dx F
 ("iCi"i + rhc2u2 + MaCat/g + H4C4W4 + n5c5u5) 
Uit deze betrekking blijkt, dat het potentiaalverval op de bepaalde plaats x ondub-
belzinnig bepaald wordt door de daar geldende concentraties en concentratie-
gradienten der aanwezige ionen, terwijl ook de beweeghjkheden der ionen een rol 
spelen. 
AT* 
Door het invullen van de waarde —, zoals die gevonden wordt uit verg. 4.b.7, 
levert verg. 4.b.4 een betrekking op, die voor iedere ionensoort aangeeft, hoe het 
50 
L 2 
RT dcs_ dE 
c,F'dx "3 dx + 
•Sl = 
acvux RT{ 1 dc 
transport ervan beheerst wordt door haar eigen cqncentratie en concentratie-verval, 
'maar ook door de concentraties en concentratiegradienten der overige aanwezige 
diffunderende ionen. Voor de ionensoort 1 ontstaat de volgende vergelijking: 
I (u dCx _i_ ^c2 ^c3 dci dcz\\ 1 dcx Hl [ * dx + "2 dx ~ " 3 ^ ~ " 4 ^ ~"5 dx~j\ (4.b.8); cx dx {nxcxux + n2c2u2 + n^Ug + w4c4w4 + w5c5w5)J 
voor de ionensoort 2 ontstaat een soortgelijke vergelijking, voor de kationen 3, 4 en 5 
eveneens, doch dan met verandering van het plus-teken voor de tweede term onder 
accolades in een min-teken. De vergelijkingen van het type 4.b.8 laten zien, dat het 
transport van een bepaalde ionensoort afhangt van een groot aantal grootheden. 
Enige daarvan zijn grootheden, die vrij zeker door het gehele systeem vrijwel dezelfde 
waarde zullen hebben, t.w. de beweeghjkheid en de valentie van de beschouwde ionen-
soort zelf en van de andere aanwezige ionen. Verder is er een groep van andere groot-
heden, die vrijwel overal in het systeem van plaats tot plaats zullen veranderen, dus 
afhankelijk zullen zijn van de afstand x tussen het beschouwde volume-element en de 
wand; deze groep omvat de concentraties en concentratiegradienten van elk der aan-
wezige ionensoorten. 
Wanneer nu de ionenverdeling op een bepaald ogenblik door het hele systeem vol-
komen beschreven is, d.w.z. dat het verloop van de concentraties der verschillende 
ionen van de wand af naar binnen toe geheel bekend is (voor de ionensoort i wiskundig 
voor te stellen door c; = / ; (x)), dan is daarmee tevens het verloop der concentratie-
gradienten bepaald ( j ^ = / ' i (*)) en kan dus voor elk willekeurig volume-element dx 
berekend worden, hoeveel er per tijdseenheid van elk der ionensoorten door gaat. 
Het kan bij de zojuist bedoelde berekening blijken, dat er door het linker vlak van 
een bepaald volume-elementje een andere hoeveelheid van een bepaalde ionensoort 
passeert dan door het rechter vlak. Dit betekent dan, dat het volume-element een 
andere hoeveelheid van die ionensoort gaat bevatten, d.w.z. dat de concentratie van 
de ionensoort verandert. Dit kan dan ook weer een verandering van het concentratie-
verloop/; (x) en van het verloop van de concentratiegradient / ; (x) met zich mee-
brengen. De zoeven bedoelde berekening van de verplaatste hoeveelheid door een 
volume-element gold dus slechts voor een ogenblik, het was een momentopname. Juist 
door het feit, dat er verplaatsing optreedt, veranderen reeds het volgende ogenblik weer 
de voorwaarden die de verplaatsing beheersen. Behalve, dat de berekening van de ver-
plaatsing dus verandert van plaats tot plaats, verandert ze ook met de ty'd. Voor een 
volledige beschrijving van het verschijnsel van de ionenverplaatsing moet dus reke-
ning worden gehouden met twee onafhankelijke veranderlijken: de plaats (aan te 
geven door de index x) en de tijd (aan te duiden door de index t). 
Als er op een zeker ogenblik / door het linker zijvlak van het reeds beschouwde 
volume-element dx uit fig. 8 een hoeveelheid van een willekeurige ionensoort passeert, 
die gehjk is aan St, dan kan men de hoeveelheid, die door het rechter zijvlak gaat, 
voorstellendoor St + feW 
. Indien de ionen in het volume-element geen reacties ondergaan, waardoor ze als 
!<>nen uit het systeem zouden verdwijnen, en indien ook geen reacties optreden waarby 
ionen van dezelfde soort verschijnen, dan zal het volume-element per tijdseenheid 
^ dx ionen meer saan bevatten. Daar de inhoud van het volume-element adx is, \dx ionen meer gaan 
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zal de concentratie per tijdseenheid toenemen met
 r \ — )dx = — (-r-1 • 
adx \dx/t a \dx/t 
Men kan dus schrijven, dat de concentratieverandering ter plaatse x, voor te stellen 
door (— J, op, het tijdstip t voorgesteld kan worden door 
(dc\ \(dS (4.b.9). 
dt/x a \dxj 
Deze vergelijking gaat dus op voor al die ionen, die geen reacties vertonen, waardoor 
ze ophouden te bestaan of waardoor ze verschijnen. Voor elke afzonderlijke ionen-
soort 1 t/m 5, die boven beschouwd werd, moet dan in verg. 4.b.9 de index 1, 2, enz. 
aan de c en S worden toegevoegd. 
Het geval, dat het ion wel een reactie vertoont, doet zich voor bij de H-ionen (en, 
in gevallen waarin ze van belang zijn, ook de OH-ionen). Wanneer deze namelijk in 
het volume-element in concentratie veranderen, zal de buffer-capaciteit van de wortel-
of celinhoud zich doen gelden, en zullen of H-ionen zich voor een deel verbinden met 
de vaste ionen ofwel de vaste ionen zullen H-ionen afsplitsen, al naar de richting in 
welke de H-ionenconcentratie zich tracht te veranderen. Het mechanisme van de 
H-ionenbinding kan tweeerlei zijn: 6f ze binden zich met de zuurresten der gedisso-
cieerde zure verbindingen, of ze geven aanleiding tot een hogere dissociatiegraad der 
basische verbindingen en verenigen zich dan met de vrijkomende OH-ionen. Het vrij-
maken van H-ionen geschiedt op de omgekeerde wijze. In alle gevallen zullen de 
reacties zich uiten in een waardeverandering van de concentratie der vaste ionen, de 
grootheid A uit verg. 3.d.7. Er zal evenveel vermindering van A plaats vinden als er 
H-ionen gebonden worden. De verg. 4.b.9 wordt voor de H-ionen dus wat anders: 
Daar de grootheid A geacht wordt te voldoen aan de betrekking 3.d.7: 
A = Kx log cH + K2 
o f A
 = K{ In cH + Kz, geldt ook 
\dtU cH\dt) 
Na invullen van deze betrekking in verg. 4.b.l0 kan fe] worden opgelost, waar-
voor dan gevonden wordt \ /* 
'^A = - l (dSn\ 
dtl h^V&L (*-bA2)-
(4.b.lD-
b ^ ^ T S ^ ^ 8evor,m,d d 0 0 r d e vergelijkingen van het type 4.b.8 en van 
4 b Fvoor d e H t n f T T ^ 1 ™ 8 V 0 0 r i e d e r e tonisoort, aangevuld met verg. 
de modelsvstLm S ^ J ' V"2B d i g d e i o n a i r e samenstelling van het bMcho»J 
t ^ S S ^ S ^ A l T a ^ ^ ^ a n d kan worden aangegeven m J 
vorm van de zoeven genoemde functie c, = / ; (x). Het difTerentiaalsysteem is wiskun-
dig niet bepaald onoverzichtelijk, doch een algemene oplossing kan niet worden ge-
geven, tenzij het vraagstuk zozeer vergemakkelijkt wordt door vereenvoudigende 
veronderstellingen, dat het in biologisch opzicht geen waarde meer heeft en dat omge-
keerd de uit de biologie bekende feiten ook niet meer als „proef op de som" op de 
juistheid van het uitgangspunt kunnen dienen. Zulk een vereenvoudigende veronder-
stelling zou b.v. kunnen bestaan in de veronderstelling, dat slechts een beweeglijk 
kation en een beweeglijk anion aan het systeem deelnemen en dat er een bepaalde, 
zeer eenvoudige begintoestand is. Beide punten zijn kennelijk niet in overeenstemming 
met ook maar het eenvoudigste der in de biologie denkbare gevallen. 
. Ook een numerische oplossing van het differentiaalsysteem blijkt, zelfs in tamelijk 
eenvoudige gevallen, met de gewone rekenhulpmiddelen nog dusdanig bewerketijk te 
zijn, dat ten hoogste een enkel losstaand geval zou kunnen worden bezien. Alle interes-
sante gevallen, zoals verschillen, die optreden onder invloed van wijzigingen in het 
milieu of onder invloed van uiteenlopende waarden der constanten Kr en K2 in verg. 
3.d.7, bhjven dan onopgelost. In het algemeen zal het dus nauwehjks gerechtvaardigd 
zijn om op deze wijze veel tijd aan de bedoelde numerische oplossing te besteden. 
Vooruitzichten om op de duur, wanneer de grondslag van het betoog voldoende 
bij de werkelijkheid blijkt aan te sluiten, met krachtiger rekenrmddelen of andere 
rekentechnieken waardevolle uitkomsten te krijgen, lijken aanwezig te zijn. Tot nog 
toe konden deze mogelijkheden niet verwezenlijkt worden. In de volgende paragrafen 
zullen daarom enkele bijzondere toestanden en gevallen bezien worden, die wel geen 
algemene en alzijdige oplossing van het vraagstuk der mineraalhuishoudmg van 
levende objecten geven, maar toch enige zeer belangwekkende gezichtspunten opleve-
ren. In het bijzonder zullen de beschouwingen toegespitst worden op het zo mtnge-
rende vraagstuk der zoutaccumulatie. 
c. De voorwaarden voor zouttransport tegen een concentratiegradient in 
Het zou kunnen lijken, alsof de vergelijkingen 4.b.4 - of de daaruit afgeleide ver-
gelijkingen 4.b.8 - bij uitstek geschikt zijn om na te gaan onder welke omstand gheden 
^n-accumulatie optreedt, waaronder men dan zou kunnen ^ ^ ^ 
van een ionensoort tegen een concentratie-gradient m. Men_ zou dan• k j ™ ™ * ^ 
onder welke omstandi|heden de getransporteerde hoeveelheid| positief (transport in 
fig. 8 naar rechts) kan zijn, wanneer de concentratiegradient £ positief (naar rechts 
oplopend in fig. 8) is. Bij beschouwing van die mogelijkheid voor een kationensoort 
blijkt uit verg. 4.b.4' inderdaad, dat S en g tegelijkertijd positief kunnen zijn, indien 
f maar voldoende negatief is, d.w.z. indien de wortel- of celinhoud in de situatie van 
fig- 8 naar rechts toe in voldoende mate negatief wordt. ™ £ ^ * J F ? £ ^ 
denkbaar. Wanneer b.v. aan de rechterzijde een hoge» c°™"™*™™XZl 
vaste ionen aanwezig is dan links (klaarblijkehjk moet d r t . J J W }
 0"en nodig zV-
PH tar rechterzijde), dan zullen daar ook meer P ^ f ^ ^ S ^ m S S ^ S S ver-
Is de beschouwde kationensoort bij deze begeleidende^ ionen^n " J j J ^ d S U g e . 
jegenwoordigd dan overeenkomt met het aandeel,datze^heeft j J ^ J S ^ 
leidende ionln ter linkerzijde, dan zal ^ f ^ l ^ ^ S Z T a n d i c ionen-
Plaats vinden, niettegenstaande rechts reeds een hogere concentraue va 
" S e h S t e d o e l d e ophoping van een bepaalde ionensoort vertoont blijkbaar over-
eenkomst met de op biz. 16 en 18 besproken ionen-ophoping in een Donnan-systeem, 
in zoverre, dat dus een hogere concentratie van niet-diffunderende ionen aanleiding 
geeft tot het accumuleren van begeleidende ionen. Geldt echter in dit geval ook niet 
het daar (biz. 18) besproken bezwaar, dat er slechts ionen van een bepaald ladings-
teken worden opgehoopt, zodat er nog geen sprake Is van eigenlijke zoutophoping? 
Is ook in het thans beschouwde geval de ionenophoping niet gebonden aan de aan-
wezigheid van vaste ionen, zodat ze zich niet handhaaft, wanneer uit de ruimte met 
vaste ionen afgifte van ionen aan een plasma-vrije ruimte zou plaats vinden? Dat dit 
vermoeden niet geheel en al ongegrond is, volgt al daaruit, dat zoeven Week, dat 
kationenverplaatsing tegen een concentratiegradient in mogelijk was, indien in verg. 
dE 4.b.4' de term — maar voldoende negatief was. Diezelfde term komt echter ook in dx 
verg. 4.b.4 voor de anionen voor; en volgens deze verg. is het dan uitgesloten, dat ook 
de anionen verplaatst worden tegen een concentratiegradient in. Het is dus ook in dit 
geval, evenals dat voor het Donnan-evenwicht bleek (biz. 14), wel zeer duidelijk, dat 
accumulatie van een bepaalde ionensoort in de met protoplasma gevulde ruimte nog 
niet identiek is met zoutaccumulatie, dus met accumulatie van twee tegengesteld gela-
den ionensoorten. 
Voor een grondiger analyse van dit vraagstuk lijkt het dan ook wel wenselijk om 
de beschouwingen niet te beperken tot een ruimte, waarin zich vaste ionen bevinden, 
doch om tevens te bezien, hoe de zoutconcentraties zullen zijn, wanneer in het inwen-
dige van de plasmahoudende ruimte afgifte van zout aan een plasmavrije ruimte 
plaats heeft. De vergelijkingen 4.b.4 en 4.b.8 hebben betrekking op een ruimte met 
vaste ionen en zijn dus niet onmiddellijk geschikt om de voorwaarden voor zout-
accumulatie te toetsen; er is een verlengstuk van de gevolgde theoretische behandeling 
nodig voor het beschouwen van de zoutconcentratie in een inwendige plasmavrije 
ruimte. 
Klaarblijkelijk is, volgens de beschouwing, die in paragraaf 4a gewijd werd aan de 
betrekking tussen de ionenconcentraties in het milieu en in de plasmahoudende ruimte, 
ook voor het inwendige grensvlak met een plasmavrije ruimte de wet van de gelijkheid 
der electrochemische potentialen ter weerszijden van het grensvlak geldig. Dit betekent 
dus, dat ook voor dit geval de wetten van het Donnan-evenwicht opgaan en dat (zie 
biz. 16) voor de overgang van ionen van de binnenste laag van de plasmahoudende 
ruimte naar de vacuole of naar het xyleemvat gerekend mag worden met de gelijkheid 
der ionenproducten ter weerszijden van het scheidingsvlak. 
Het werken met deze ionenproducten is zeer vruchtbaar gebleken. Ten eerste is de 
grootte dezer ionenproducten niet, zoals die der ionenconcentraties, onderhevig aan 
sprongsgewijze veranderingen ter plaatse van een scheidingsvlak tussen een plasma-
houdende en een plasmavrije ruimte. In de tweede plaats geeft het ionenproduct een 
directe aanwijzing over een al of niet plaats gehad hebbende zoutophoping. De regel, 
dat in een in evenwicht verkerend systeem, waarin dus geen zoutophoping aan de dag 
treedt, voor een bepaald kationen-anionenpaar het ionenproduct overal in het systeem 
gelijk is (het Donnan-systeem is daarvan een voorbeeld), moet immers als directe tegen-
hanger hebben de regel, dat zoutaccumulatie gepaard gaat met een ongelijkheidvan het 
ionenproduct voor dat zout. Blijkbaar kan zoutophoping dan als volgt gedefinieerd 
worden: Van accumulatie van een bepaald zout is sprake, indien het ionenproduct voor 
dat zout in het houtvat of in de vacuole hoger is dan in het milieu. De gelijkheid der 
ionenproducten ter weerszijden van het grensvlak tussen houtvat of vacuole en de 
plasmahoudende ruimte maakt, dat het optreden van zoutophoping in de vacuole of 
in de houtvaten getoetst kan worden aan de hand van de ionenproducten in de aan-
grenzende protoplasmalaag. Zelfs kan men nog verder gaan en niet eens de aanwezig-
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heid van een plasmavrije ruimte veronderstellen: het ionenproduct op een willekeurige 
plaats in het protoplasma geeft direct aan of zoutophoping aan de dag zou treden, 
wanneer daar ter plaatse een plasmavrije ruimte zou ontstaan of reeds aanwezig zijn. 
Het ionenproduct is'een uiterst handige grootheid voor het aangeven van wat men zou 
kunnen noemen het accumulatieniveau op elke willekeurige plaats (zie echter biz. 62 
voor een verfijning). 
Het toetsen van de voorwaarden voor zoutophoping is daarmee in een nieuw 
stadium gekomen. Immers, nu moet gevraagd worden naar een zodanig transport van 
twee ionensoorten, de anionen en kationen van een bepaald zout, dat in fig. 8 het 
ionenproduct (als maat voor het accumulatieniveau) van links naar rechts oploopt, 
terwijl ook het ionenproduct met de tijd oploopt. 
De voorwaarden voor het naar rechts oplopen van het ionenproduct ter plaatse 
van het volume-element van fig. 8 zullen allereerst bezien worden voor een uni-
univalent zout van het type KC1. Het ionenproduct, voorgestelddoorp, isp = ca X CK. 
^ ,. . , dp d(cci X CK) , • j i 
De gradient van dit ionenproduct is nu -±- = en de vraag is, onder wel-
ke omstandigheden 
dp
 = d(CclCK)>0 ( 4 c l ) 
dx dx 
geldig is. 
De gradient kan ook geschreven worden 
dP dcK , „ dccx tA^o\ 
Z
 = C C 1 _ + C K _ (4.c.2). 
Uit de vergelijkingen 4.b.4 en 4.b.4', toegepast op K-ionen en Cl-ionen, kan worden 
afgeleid, rekening houdende met het feit, dat n = 1, zowel voor K+ als voor CI": 
Sci , dE SK dE 
+ 17. dccx acci «ci dx __ den OCKWK dx 
. en g g = "" "  (4.C.3). 
dx RT dx RT 
cc\F cKF 
Na substitutie van deze vormen in verg. 4.C.2 ontstaat 
SK dE Scl . dE 
, - Cci — Cci - j - - CK h CK -r-
dp _ QCK»K dx , acquq ax 
dx~ RT " R£ 
CKF CCIF 
of, nader uitgewerkt: 
dp F ( SK dE Sa , „ dE\ 
dx RT\ u acKuK dx acauCi dx) 
De tweede en vierde term tussen de haakjes vallen tegen elkaar weg, dus 
dp
 = FcqCK I SK _ Sci \ (4.C.4). 
dx aRT \ CKWK ca»ci/ 
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In het rechterlid van deze betrekking zijn alle grootheden, met uitzondering van S, 
onveranderlijk positieve getallen. Met het positief zijn van -j-, een van de voorwaar-
den, die bij zoutaccumulatie vervuld moeten zijn, gaan de volgende combinaties van 
waarden voor 5K en Sc\ samen: 
a. Sk < 0 en Sa < 0, d.w.z. dat in de toestand van fig. 8 voor K-ionen zowel als voor 
Cl-ionen transport naar buiten toe plaats vindt. Kennelijk is dit geen situatie, 
waarin sprake is van op gang zijnde zoutaccumulatie, immers beide ionensoorten 
vloeien naar buiten af. 
bl. SK ^ 0 en Sci voldoende negatief om ~ positief te maken. 
b2. Sci 2L 0 en Sk voldoende negatief om —- positief te maken. 
Andere mogelijkheden dan de hier genoemde zijn er niet en de onvermijdelijke 
gevolgtrekking daarvan is, dat, wil aan de voorwaarde -j- > 0 voldaan zijn, tenminste 
een der beide ionensoorten buitenwaarts moet afvloeien. Het geval, dat beide ionen-
soorten zich buitenwaarts bewegen voldoet niet aan de vereisten van zoutophoping. 
De conclusie moet dus zijn: voor accumulatie van KCl is in ieder geval nodig, dat een 
der beide ionen zich buitenwaarts beweegt. 
Men kan zich afvragen, of de voor KCl (en ook voor elk ander uni-univalent zout) 
bereikte conclusie eveneens opgaat voor andere typen van zouten, in het algemeen 
dus zouten bestaande uit anionen met valentie wa en kationen met valentie nk. Het 
ionenproduct is in dit geval (cj"t x (ck)»\ zodat de gradient $ = ^(Ca)"k x (Ck)"a} 
dx dx 
nader bestudeerd zal moeten worden. 
Deze gradient kan ook geschreven worden als 
d£ = ( c j * x it. (ck)C»a-» ^  + (cj* X nk (ca)04-» *« (4.c.5). 
Uit de vergelijkingen 4.b.4 en 4.b.4' kan worden afgeleid: 
-n^ dE -nkSk dE 
dca ctcaua a dx ^ dcv acvuv k dx ,A >x 
caF ckF 
Na invullen van deze vormen in verg. 4.c.5 ontstaat: 
fx = «a foj* (^(-0 « ^ A ^ + „k (C> (cJ0*4,- ^ ~ ^ , 
hetgeen, nader uitgewerkt, oplevert: 
- «k ( c j * ( c j * ^ + nk (c^a (Ca)nk („J g . 
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De tweede en vierde term onder de accolades vallen tegen elkaar weg, zodat 
dp _ F » a « k (c a ) '* (c 1 >/ Sv S a | 
dx RT a \ ckuk cauj ^ • • )• 
Het teken van —• wordt bepaald door de tekens van de grootheden S tussen de 
accolades op volkomen dezelfde wijze als dat zojuist voor KC1 het geval was en de 
daar getrokken conclusies gelden ook nu. 
Er komt dus de volgende zeer belangrijke regel te voorschijn: 
Accumulatie van een zout in het inwendige van een eel of wortel gaat gepaard met 
buitenwaartse verplaatsing van dfwel anionen ofwel kationen van het bedoelde zout. 
De gevolgtrekking kan ook nog wat anders uitgedrukt worden: 
Gelijktijdige binnenwaartse verplaatsing van de anionen en de kationen van een zout 
gaat niet somen met een inwendig accumulatie-niveau, dat hoger is dan het zoutniveau 
van het milieu. 
Daar de zoutaccumulatie een experimented waargenomen feit is, is geen andere 
veronderstelling mogelijk, dan dat daarbij inderdaad of de negatieve 6f de positieve 
ionen van het zout zich buitenwaarts bewegen, al onttrekt deze buitenwaartse bewe-
ging zich dan ook blijkbaar zeer gemakkelijk aan de waarneming, getuige het feit, dat 
dit gebeuren nog niet experimented gesignaleerd is, althans niet experimenteel her-
kend is. 
Wei zijn er waarnemingen, dat tijdens de accumulatie van een bepaalde ionensoort tevens afgifte 
van diezelfde ionensoort aan het milieu plaats vindt, b.v. van JENNY en OVERSTREET (25) en SCHUFFE-
LEN en LOOSJES (51), doch die waarnemingen werden anders verklaard en ten dele zeker ook juist ver-
klaard. Er werd namelijk op gewezen, dat ionenopname zeker niet een eenzijdig proces is, doch dat 
ten gevolge van de warmtebeweging der ionen een alzijdige diffusie plaats heeft, die, tengevolge van de 
speciale omstandigheden, die de opname bewerkstelligen, naar de ene zijde wat sneller verloopt dan 
naar de andere zijde. Volgens deze onderzoekers is ionenopname dan het verschil tussen binnen-
waartse ionenbeweging en buitenwaartse ionenbeweging, welke laatste ook experimenteel aangetoond 
werd. Deze laatste buitenwaartse ionenbeweging is echter een andere dan de bovenbedoelde, waarbij 
ook werkelijk een netto buitenwaarts transport optreedt. Dat in het geval van het bovenbedoelde netto 
buitenwaarts transport toch accumulatie optreedt, moet, blijkens hetgeen in een later stadium van deze 
studie zal worden aangetoond, worden verklaard door een n6g snellere netto binnenwaartse ver-
plaatsing elders in hetzelfde orgaan of organisme. Het lijkt waarschijnlijk, dat een kleiner of groter 
deel van hetgeen de genoemde vier onderzoekers aan buitenwaartse verplaatsing waarnamen, moet 
worden verantwoord als netto buitenwaarts transport. 
Om redenen, die later duidelijk zullen worden, is het de waarschijnlijkste veronder-
stelling, dat het de negatieve ionen, de anionen dus, zijn, die zich bij de zoutaccumu-
latie buitenwaarts bewegen. Een onvermijdelijke vraag is dan, om welke reden deze 
anionen zich buitenwaarts gaan bewegen, nadat ze dan toch blijkbaar eerst in de 
wortel of eel geraakt zijn. De volgende ter verklaring van het buitenwaartse anionen-
transportnaarvorengebrachte hypothese zal in de paragrafen 5a en 5b aannemelijk 
worden gemaakt en in paragraaf 5e worden vergeleken met enige in de literatuur voor-
gestelde mechanismen. De hypothese is de volgende. 
Aan het stadium der zoutaccumulatie gaat een stadium vooraf, waann de eel- ot 
wortelinhoud een hoge H-ionenconcentratie heeft. Deze c„ wordt verondersteld 
hoger te zijn dan de cH, die de eel- of wortelinhoud zou hebben, wanneer deze in 
ionair evenwicht met het milieu zou verkeren. De bedoelde cH zal dus hoger moeten 
zijn dan de cH, die op grond van de wetten van het Donnan-evenwicht uit de miheu-
omstandigheden berekend kan worden voor de buitenste laag van de wortel- of cel-
inhoud. De hogere cH onstaat onder invloed van actieve stofwissehngsprpcessen. 
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Naarmate de eel of het beschouwde deel van de wortel ouder wordt is de stofwisseling 
niet meer in staat om de hoge cH in het inwendige van de eel of wortel te handhaven. 
Door deze cH-daling heeft de grootheid A, de concentratie der vaste ionen, de neiging 
om groter te worden. Ook de concentratie aan begeleidende kationen moet dan toe-
nemen. Deze worden onttrokken aan het milieu (waardoor een binnenwaartse katio-
nenstroom ontstaat) en aan de aanwezige extra kationen. Dit laatste heeft weer tot 
gevolg, dat er extra anionen in overmaat aanwezig dreigen te raken en deze zullen zich 
ten dele buitenwaarts gaan bewegen. In beginsel is daarmee dan voldaan aan de voor-
waarden, die volgens de zoeven afgeleide regels voor de accumulatie vervuld moeten 
zijn voor een naar binnen toe oplopende gradient van het ionenproduct van een zout. 
Het hier gegeven globale beeld van de zoutaccumulatie zal nadere en exactere formu-
lering behoeven, waarbij dan tevens door een analyse van het verloop van het accumu-
latieniveau met de tijd zal moeten worden aangetoond, dat het accumulatieniveau op 
een willekeurig gekozen plaats ook met de tijd omhoog loopt. 
d. Zoutaccumulatie onder invloed van een cH-gradient 
Om aan te tonen, dat een Cu-gradient werkelijk in staat is zoutaccumulatie te 
bewerkstelligen, is het voldoende, dat bewezen wordt, dat op een bepaalde plaats x 
(fig. 8) het ionenproduct p voor een zeker zout groter wordt dan in het milieu, of, 
wat hetzelfde is, groter dan vlak binnen de wand. Deze bewijsvoering lijkt de volledige 
oplossing van het op biz. 52 vermelde differentiaalsysteem te vereisen. Er werd daar 
echter al vermeld, dat van de daaraan verbonden berekeningen moest worden afge-
zien. Volstaan zal worden met voorlopig voor een vrij eenvoudig systeem aan te tonen, 
dat het ionenproduct p nog bezig is toe te nemen bij een waarde van p, die gelijk is 
aan die in het milieu. Het bewijs zal worden geleverd door te berekenen, dat -— onder 
die omstandigheden positief is. Door zijn eenvoud is het systeem weliswaar niet geheel 
representatief voor de overgrote meerderheid van biologische omstandigheden, doch 
het sluit anderzijds voldoende bij de werkelijkheid aan om althans de bruikbaarheid 
der in de vorige paragraaf ontworpen hypothese aan te tonen. 
De concentratie der vaste ionen van het systeem zal voldoen aan de betrekking 
A = K\ In cH + K2 (zieblz. 52) 
terwijl als beweeglijke ionen aanwezig zijn H+, K+ en Cl~, dezelfde combinatie dus, 
die ook in paragraaf 3e reeds goede diensten bewees voor theoretische berekeningen. 
Als begintoestand wordt verondersteld, dat in de situatie van fig. 8 voor het op een 
willekeurige plaats gekozen volume-element dx de gradient van het ionenproduct 
cm X cci, aangeduid als ^ , nul is, dus ^ = 0. In gebruikelijke termen uitgedrukt, 
betekent dit, dat overal in het systeem het accumulatieniveau gelijk is, dus ook vlak 
binnen de wortel- of celwand even hoog ligt als in meer naar binnen gelegen delen. 
Dit houdt in, dat het accumulatieniveau ook gelijk is aan het zoutniveau in het milieu. 
Deze gelijkheid van het ionenproduct door het hele systeem kan de plantenwortel of 
de eel bereiken zonder een bijzonder mechanisme te hulp te roepen; pas wanneer het 
ionenproduct boven dit niveau komt, kan gesproken worden van zoutaccumulatie en 
moet er een zekere energie-hoeveelheid verbruikt zijn voor die ophoping. 
Gevraagd wordt nu dus naar het gedrag van het ionenproduct p met de tijd, dus 
naar de grootte en het teken van - p wanneer in het systeem een cH-gradient heerst. 
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Er geldt 
In overeenstemming met verg. 4.b.9 kan nu geschreven worden 
dp\ 1 (dSK\ 1 (dSa\ fAA~ 
Voor het gemak zullen de indices x en t, aangevende, dat de betrekkingen alleen 
gelden voor de bepaalde plaats x en voor een bepaald ogenblik t, worden weggelaten, 
waarbij dus bedacht moet worden, dat deze beperking nog steeds blijft bestaan. 
De beide differentiaalquotienten in het rechterlid van 4.d.2 kunnen worden uitge-
werkt door differentiatie der vergelijkingen 4.b.4 naar x, waarbij n mag worden weg-
gelaten, omdat de valentie van K+ en CI" beide 1 is. De differentiatie levert op 
dSK RT d2cK _._ den dE _ _ d2E 
en 
dx F dx2 dx dx dx* 
dScx RT d2ca . dccx dE d2E 
-dx---aUci-F--dx^ + aUci-dx--Tx + aUciCC1^2 ( 4 d - 3 ) -
Door substitutie van deze vorm in verg. 4.d.2 ontstaat 
dp RT d2cK , dcK dE d2E 
RT d2cCi dca dE „ d2E .. . .. 
+ CKua-.^-cKua^.Tx-cKuclca-^ (4.d.4). 
Doordat de beweeglijkheden u voor K+ en CI" nagenoeg gelijk zijn, vallen in het 
tweede lid van deze vergelijking der derde en de zesde term tegen elkaar weg. Verder 
kunnen in de overblijvende termen de grootheden HK en ua, om aan te geven, dat ze 
ongeveer geliik zijn, vervangen worden door een grootheid HKCI- (Voor andere com-
binaties van kationen en anionen zou deze vereenvoudiging nietmogehjk zyn en zou-
den dientengevolge zeer onoverzichtelijke formules verkregen zyn). Vergelijking 4.d.4 
wordtnu 
dp RT I d2cK , * « a \ , „ L , ^ - C K — ) — (4.d.5). 
De eerste term van het rechterlid kan nog wat vereenvoudigd worden. Doordat 
| = 0 gesteld werd, geldt ook g = 0. Deze laatste grootheid kan als volgt worden 
uitgewerkt 
d2p d2(cKccO_cd^2dcEdp + CKd^a=0> 
dx~2 dx CC1 dx2 dx dx dx 
waaruit volgt 
d2cK d2cCi = _2dcK dca (4A.6). 
Ca
 ~dx1 + CK~dx2' dx dx 
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Door substitute van 4.d.6 in 4.d.5 ontstaat 
dp . RT dcK dcC\ . I dcK „ dcCi\ dE 
r - 2 T "KC1 *r • •& + "KC1 lCCI - s r -CK * ] s (4-dJ)-
De waarde van -r- kan nu ontleend worden aan verg. 4.b.7, waarbij dan bedacht dx 
moet worden, dat de deelnemende ionen nu zijn H+ , K+ en CI", terwijl alle valenties 
n gelijk zijn aan 1: 
/ dca dcK dcH\ 
dE RT \UKCl ~dx- ~ "KC1 -dx--""*;) (4.d.8). 
dx F (MKCI CCI + KKCI CK + uH cH) 
Dit ingevuld in verg. 4.d.7 leidt tot 
/ dcK _ dca\ [ l_ 
\ dx dx J \ 
dcg _ dcK _ den \ 
dp RT { -dcK dca ,  dca\ ( "KC1 dx "KC1 dx "H dx )} (4.d.9). 
- £ = -£T «KC1 - 2 -3 - r - + CC1-T--CK - j - \ ; : " 
dt F \ dx dx \ dx dx I \ wKa cci + "KCI CK + «H CH 
Een volgende stap moet zijn, om de differentiaalquotienten —^ en —^ te elimineren. 
Daartoe kan gebruik gemaakt worden van de betrekking CK + CH = cci + A, die er 
bestaat tussen de concentraties der tegengesteld geladen ionen vanwege de noodzaak 
van electroneutraliteit. Differentiatie daarvan levert op 
dcK den dca . dA 
lix- + lix- = -dx- + Tx ( 4 - d l 0 ) -
Verder is p = CK X cci, hetgeen door differentieren oplevert 
dp dca . dcK ' ,. , 1 l S 
Tenslotte kan uit de boven (biz. 58) aangehaalde vergelijking voor A door differen-
tieren worden afgeleid 
Uit de vergelijkingen 4.d.l0 t/m 12 kan nu gevonden worden 
f^ ' IV C H 
dcci \cH / rfx (4.d.l3) 
dx cci + cK 
en 
te., i\dcn 
— = cK ^
CH / dx (4.d.l3'). 
dx cci + cK 
Door invullen van deze waarden in verg. 4.d.9 en na verdere uitwerking ontstaat 
dan de volgende betrekking 
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dj>_,RT (l-lj^'-CH-CK-cc) ,dcy ( 4 d I 4 ) 
dt l F "KC1 "H CK CC1 (CK + Cd)2 ("KC1 Cd + «KC1 cK + HH C H) \ </* j 
Deze betrekking geeft dus aan, hoe in het volume-element van fig. 8 en onder de 
omstandigheden, zoals deze aan het begin van deze paragraaf werden aangegeven, het 
ionenproduct/? zich zal gedragen. Daarbij treden als variabelen op: de concentraties 
der 3 aanwezige ionensoorten, de constante K[ (die een maat is voor de helling der 
dissociatiecurve uit fig. 4, tevens dus een maat voor het bufferend vermogen van de 
wortel- of celinhoud) en verder de gradient van de H-ionenconcentratie. De betrekking 
is niet zeer overzichtelijk, maar laat toch reeds enige belangwekkende conclusies toe. 
Allereerst blijkt het teken van -j- zonder beperkingen positief te zijn; immers, behalve 
K[ zijn alle in de betrekking voorkomende grootheden positief. Daar K[ negatief_is, 
worden in de teller van de breuk twee negatieve vormen met elkaar vermenigvuldigd 
en deze teller is dus ook steeds positief. Er blijkt uit, dat het ionenproduct p in elk 
willekeurig volume-element de neiging heeft om op te lopen tot boven de in het milieu 
heersende waarde, mits de gradient der H-ionenconcentratie niet nul is. Is er geen 
cH-gradient, dan is ^ = 0 en blijft zoutaccumulatie achterwege. Een twe'ede belang-
wekkend punt is het feit, dat de gradient van de H-ionenconcentratie in het kwadraat 
voorkomt, zodat het teken van de gradient van geen invloed is op het teken van j { . 
Blijkbaar treedt eveneens zoutaccumulatie op, indien de cH van buiten naar binnen 
daalt. De mogelijkheid hiertoe bleek reeds op biz. 57, waar zowel bmtenwaarts 
transport van kationen als van anionen tot zoutaccumulatie leek te kunnen leiden. 
Is de H-ionenconcentratie in het inwendige van de eel of wortel kle.ner dan de. even-
wichts-cH, waarnaar het systeem streeft, dan heeft deze cH de neiging om op te lopen, 
hetgeen buitenwaartse afvoer van begeleidende kationen en bmnenwaarts transport 
van extra anionen veroorzaakt. . .
 an „„Qr . 
Van belang is verder de vraag naar het tempo der zoutaccumulatie en J J « d e a m 
standigheden, die daar invloed op hebben. Dit tempo zou uit verg 4414^berekend 
kunnen worden, doch daarin komen enkele grootheden ^ J J J f ^ J S S 
grootte niet met zekerheid vaststaat, nl. de beweeghjkheden u. Het lykt echter verant 
woord om met relatieve waarden te werken, waardoor voor J ook relatieve waarden 
gevonden worden, die echter goed vergelijkbaar zijn. ^ ^ ^ S i S m S d 
grootte van de beweeglijkheid niet vaststaat, g ^ d worden datd
 e beweejijkheia 
der H-ionen ongeveer 5 maal zo groot is als van de K- « ^ 2 £ l w S j 
(Zouditniet geh8eeljuist zijn, danmoet e e r ^ ^ ^ S S C ^ S ^ & 
hetgeen de volgende redenering met ongeldig maakt.; verg. t.u 
geschreven worden 
i = 10TMKC1"i^+^f(^:^+ycH) w 
i i. i nRT „ ,„, een constante. De in het midden In deze vergelijking is het eerste gedeelte 10-^- «KCI een consw 
cf , , ,••, r ™ cu waarvan de eerste twee nog weer 
staande breuk bevatdeveranderhjkencK,cci en cH,waarv . r i 
uitgedrukt kunnen worden in cH en p. De breuk kan dus geschreven worden als 
f(p, cH). De hele uitdrukking krijgt dan de vorm 
f =C./(/>,CH) den dx (4.d.l6). 
dp 
~di 
De vorm ~~ als maat voor het tempo der zoutaccumulatie heeft nog een klein be-
zwaar, dat daarin bestaat, dat/? niet een concentratie, doch een product van concen-
trates voorstelt. In het hier beschouwde geval, waarin KC1 als enig aanwezige zout 
optreedt, is het gemakkelijk om uit het product de zoutconcentratie af te leiden. By 
het ionenproduct/? behoort in de plasmavrije ruimte ten naastenbij (niet geheel nauw-
keurig,wantdeweinige H-ionen treden ook als partner van enige der aanwezige Cl-
ionen op, zodat.de K- en Cl-ionenconcentraties niet precies gelijk zijn) een concen-
tratie V /T Wenst men dus ingelicht te worden over het tempo, waarin de zoutcon-
centratie in een ter plaatse van het volume-element aanwezige plasmavrije ruimte op-
loopt, dan moet men vragen naar de waarde van —^~-- Deze is echter gemakkelijk af 
dp 
dt' 
dVp _ 1 dp 
~dT~2Vp'~dt' 
te leiden uit ^ , immers '—jf- = — = • -£. Uit verg. 4.d.l6 volgt dan 
dVp 
dt = C 
1 





dt Cf(P,c»A% (4.d.l7). 
De term/' (p, c^) werd berekend voor een systeem, waarvoor geldt 
A = 0,05 pH - 0,21 
en waarvan dus het IEP bij pH = 4,2 ligt. De berekening werd uitgevoerd voor een 
zestal verschillende pH-waarden, waarbij telkens twee verschillende waarden van p 
behoorden (tabel 6). 
TABEL 6. / ' ( / > , CH) BIJ ENIGE WAARDEN VAN p EN CH 
(CH OPGEGEVEN ALS p H ) 
PH ^ ^ ^ ^ 




















Het blijkt, dat de term/' (p, CjJ in afhankelijkheid van de pH door een maximum 
gaat. Dit maximum blijkt op te treden nabij het IEP, dat voor het gekozen systeem 
bij pH = 4,2 ligt. De zoutaccumulatie is dus afhankelijk van een term, die vooral bij 
lage zoutconcentraties in het systeem (p klein) een uitgesproken maximum nabij het 
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IEP vertoont en waarvan het maximum groter is, naarmate het zoutniveau lager is. 
Zou men systemen met verschillende waarden van K{, dus met verschillende buffer-
capaciteit, met elkaar vergelijken, dan zou —r^-, en dus ook de maximum waarde 
daarvan, tevens van K[ afhankelijk zijn. Deze laatste afhankelijkheid is dan zo, dat 
volgens verg. 4.d.l5 een in absolute grootte toenemende K[ onder overigens gelijke 
omstandigheden aan " een grotere waarde geeft. Vooral in de term I — • 
AT, een zeer overheersende rol, daar K[ zelfs bij vrij hoge cH-waarden (b.v. 10-3 norm.) 
nog enige tientallen malen groter kan zijn dan de cH (zie b.v. de tabellen 5 en 7). Ook 
de term {K[ - cH - CK - cci) neemt in absolute grootte toe naarmate de absolute waarde 
van K[ groter wordt. Het op biz. 33 en 34 aan de hand van de verschillende dissociatie-
curves voor verschillende planten aangeroerde mogelijke verband tussen deze curves 
en de zoutaccumulatie krijgt daardoor vastere vorm, in het bijzonder wat betreft de 
hellingen dezer curves, die bepaald worden door Kv Hoe steiler de curve, tot hoe 
sterker zoutaccumulatie de eel of wortel in staat is. Zeker merkwaardig is, dat de 
invloed van de Kx zich juist bij het maximum der accumulatie nabij het IEP doet gel-
den. Bij het IEP zijn er immers geen vaste ionen en zou men misschien kunnen ver-
wachten, dat de toestand identiek is met het geval dat er in het geheel geen amphotere 
substantie aanwezig is. Het tegendeel blijkt het geval te zijn. Blijkbaar heeft het feit, 
dat ter weerszijden van het IEP en dus ook ter weerszijden van het onder IEP-omstan-
digheden verkerende volume-element wel vaste ionen in het systeem optreden, een 
zeer grote invloed op de snelheid van zoutaccumulatie bij het IEP. 
Het is niet uitgesloten, dat verschillende onderzoekers, bij het toetsen van de mogelijkheid om 
zoutaccumulatie uit een pH-gradient te verklaren, tot een negatief resultaat gekomen zijn, omdat de 
PH-afhankelijkheid van de concentratie der vaste ionen niet in de beschouwingen werd Mtrokken. 
In sommige gevallen werd de veranderlijkheid van deze concentratie wel beseft (b.v. MEYER, « , biz. 
W79; TEORELL, 63, biz. 1142), doch lukte het blijkbaar niet deze in rekening te brengen bij gebrek aan 
«> goede formule voor het beschrijven van de afhankelijkheid. Zou men eenvoudigheidshalve 
* i = 0 stellen (d.w.z. de concentratie der vaste ionen constant aannemen), dan komt men blijicens 
verg. 4.d.l5 tot een zeer veel kleinere accumulatie-snelheid. Dit bezwaar van een onbeduidend kleme 
ophoping van ionen werd b.v. door TEORELL aangevoerd tegen een door BROOKS> opgesteld^schema 
voor ionenaccumulatie onder invloed van een H2C03-gradient (TEORELL, tf, biz. 1TO2 en low;, 
welke gradient dan ook effectief zou zijn vanwege de ermee gepaard gaande pH-gradient. 
Totnogtoe was er steeds sprake van een volume-element. Doordat echter de plaats 
van dit volume-element niet vastgelegd werd, geldt de gegeven beschouwmg voor elk 
willekeurig volume-element. Daardoor is het niet moeilijk om over te gaan op een 
Fig. 9. Accumulatieneiging, aangegeven 
door pijltjes, in afhankelijkheid 
van de H-ionenconcentratie, die 
een rechtlijnige gradient vertoont. 
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eenvoudig geval van een systeem met een grotere ruimtelijke uitbreiding. Behalve de 
reeds als uitgangspunt gekozen voorwaarden, dat alleen K+, H+ en Cl~ als beweeglijke 
ionen aan het systeem deelnemen en dat het ionenproduct voor KC1 door het hele 
systeem aanvankelijk gelijk is, wordt nu als volgende voorwaarde nog gesteld, dat de 
cH-gradient in alle naast elkaar gelegen volume-elementen gelijk is. Deze laatste voor-
waarde houdt dan in, dat het cH-verloop van de wand af naar het inwendige van de 
eel of wortel rechtlijnig is, zoals dat in fig. 9 schematisch is weergegeven. Ook het cH-
niveau in het milieu en het cH-verloop bij de overgang van milieu naar eel- of wortel-
inhoud is weergegeven. 
De cH loopt in het inwendige blijkbaar op tot voorbij het IEP. Door een vlakke, 
horizontale lijn is het zoutniveau van het zout KC1 (dus V cK x cCi) aangegeven, 
terwijl de pijltjes laten zien, hoe het accumulatieniveau zich van plaats tot plaats, in 
afhankelijkheid van de daar heersende omstandigheden, tracht te verhogen. Het ver-
loop van de accumulatieneiging is gebaseerd op de berekeningen voor de afzonderlijke 
volume-elementen, op de wijze zoals aangegeven in tabel 6. 
Ook wanneer de cH-gradient niet naar rechts oplopend, doch dalend geweest zou 
zijn, zou volgens verg. 4.d.l5 de neiging tot zoutaccumulatie aanwezig geweest zijn. 
Daar echter de pH nabij de wand onder de in de biologie optredende omstandigheden 
overwegend boven het IEP blijft, zou een naar binnen toe dalende cH een naar binnen 
toe steeds verder verwijderd raken van het IEP betekenen en zou dientengevolge ook, 
blijkens tabel 6, een steeds kleiner wordende accumulatieneiging optreden. Een krach-
tige accumulate, zoals die in plantaardige organen is waargenomen, is dan ook alleen 
maar te verwachten bij cH-waarden, die het IEP benaderen, in het algemeen dus waar-
den, die hoger liggen dan de cH-waarden, die door het milieu in de evenwichtstoestand 
zouden worden bewerkstelligd. Dit is dus de verklaring van het op biz. 57 voorlopig 
ingenomen standpunt, dat de cH bij de accumulatie naar binnen toe oploopt. 
Zodra het gebeuren van fig. 9 even voortgeduurd heeft, is natuurlijk reeds weer een 
nieuwe toestand ingetreden, die niet meer gehoorzaamt aan de zoeven voor een een-
voudig geval beredeneerde verwachtingen. Er werd al op gewezen (biz. 53), dat een 
wiskundige behandeling van de verandering van de ionaire toestand met het verloop 
van de tijd nog niet mogelijk is geweest. Ook het behandelen van algemenere gevallen 
dan het zojuist behandelde, b.v. met aanwezigheid van meer ionensoorten, moest tot 
dusverre achterwege blijven. Om nu toch enig begrip te verkrijgen van de in de natuur 
zeker belangrijk veel ingewikkelder situaties, lijkt het nuttig om te trachten het ver-
kregen inzicht in het mechanisme van de zoutaccumulatie nog eens globaal te over-
zien, los van de wiskundige behandeling, die er licht toe leidt, dat de eigenlijke drijven-
de krachten wat op de achtergrond raken. 
Voor het verwezenlijken van het tegen elkaar in lopen van anionen en kationen 
werd op biz. 57 de hypothese van het bestaan van een geleidelijk afnemende cH-
gradient opgesteld. Hierboven bleek, dat de waarschijnlijkste hypothese is, dat de cH 
van de zijde van het milieu naar binnen toe hoger wordt, dus in de situatie van fig. 8 en 
9 van links naar rechts toeneemt. Dit houdt dus in, dat de pH van links naar rechts 
afneemt. Hoewel deze pH-gradient een uiterst plausibele verklaring geeft van de zout-
accumulatie, is het voorlopig nog allerminst uitgemaakt of het de enig mogelijke ver-
klaring is. Wei zal het verderop nog duidelijk worden, dat enige andere theorieen be-
zwaren hebben, vooral wat betreft de verklaring van het mechanisme. Hoe dit zij, thans 
kan wel reeds vastgesteld worden, dat decH-gradient,misbaarofonmisbaar, toch niet 
de eigenlijke drijvende kracht der zoutaccumulatie is. Deze gradient is namelijk slechts 
nevenverschijnsel; hoofdzaak is de met deze gradient samengaande ongelijke verde-
ling van anionen en kationen, die veroorzaakt wordt door het verval in de concentratie 
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der vaste ionen. Daaruit volgt, dat ds grootte van de cH-gradient ook van ondergeschikt 
belang is in vergelijking met de grootte der anionen- en kationengradienten. Een kleine 
cH-gradient kan zeer wel samengaan met een grote anionen- en kationengradient. Dit 
hangtnl. af van de grootte van de coefficient Kx in verg. 3.d.7 (biz. 24), die de steilheid 
der dissociatiecurve beheerst, of, anders gezegd, die het bufferend vermogen van de 
wortel- of celinhoud bepaalt. Op biz. 63 bleek inderdaad, dat een grotere waarde van 
Kx (of K[) leidt tot een grotere accumulatie-snelheid. Sterke buffering van de eel- of 
wortelinhoud is dus allerminst met de hypothese, dat de pH-gradient aanleiding is tot 
de zoutaccumulatie, in strijd, zoals STEWARD (56) meent. 
De drijvende kracht der zoutaccumulatie is nu het streven der verschillende ionen-
soorten naar een vereffening der ongelijke verdelingen of, scherper gezegd, naar een 
vereffening der electro-chemische potentialen. De H-ionen en anionen hebben de 
neiging buitenwaarts te diffunderen, metaalionen bewegen zich binnenwaarts. Nu is 
echter de verplaatsingsmogelijkheid van een zekere ionensoort afhankelijk van haar 
concentratie (zie verg. 4.b.4). Nabij het grensvlak met de buitenoplossing heerst een 
grote concentratie aan negatieve vaste ionen, daar zijn dus veel begeleidende kationen 
aanwezig en is de verplaatsing van kationen gemakkelijk, die van anionen moeilijk. 
Op groter af stand van de wand neemt de concentratie der negatieve vaste ionen af, 
mogelijk zelfs tot negatieve waarden (voorbij het IEP) en daar is dus de verplaatsing 
van anionen gemakkelijker, doch die van de kationen moeilijker. Dit effect van de 
concentratie der vaste ionen op de verplaatsing van de beweeglijke ionen is onlangs 
nog eens weer theoretisch afgeleid door ERIKSSON (14) en is identiek met het reeds lang 
bekende onderscheid (zie b.v. HOBER, 22, biz. 348-357) tussen de voor kationen 
permeabele, negatief geladen membranen, met een hoge concentratie aan vaste ionen 
met negatief ladingsteken dus, en de voor anionen permeabele, positief geladen mem-
branen, die een zekere concentratie aan positieve vaste ionen herbergen. Het gevolg 
van de ongelijke verplaatsingsmogelijkheid is, dat de naar rechts bewegende kationen 
een steeds grotere weerstand ondervinden, zodat ze a.h.w. opgestuwd worden, terwijl 
de naar links bewegende anionen deze stuwing op soortgelijke wijze, maar dan meer 
naar de buitenzijde toe en in andere richting ondergaan. Zoutaccumulatie is dan, 
weinig exact, maar bevattelijk uitgedrukt, het gevolg van een gelijktijdige stuwing van 
anionen en kationen, die tegen elkaar in bewegen. De stuwing is het grootst nabij het 
IEP, omdat juist bij het IEP de verplaatsingsmogelijkheden een extreme overgang ver-
tonen: aan de ene zijde is het systeem relatief meer voor kationen permeabel, aan de 
andere zijde voor anionen. 
Hoewel de helaas achterwege gebleven wiskundige analyse dit nader zal moeten 
bewijzen, lijkt het toch verantwoord om te veronderstellen, dat ook voor andere ionen 
dan de beschouwde K+ en CI" dezelfde wetmatigheden in grote trekken geldig zullen 
zijn. Ook voor andere ionenparen zal dan accumulatie plaats vinden in een ruimte 
met vaste ionen, waarin een pH-gradient heerst. Voor deze andere ionen zal waarschijn-
lijk de accumulatieneiging, onder overigens gelijke omstandigheden (even grote cH-
gradient b.v.), ook weer het grootst zijn bij een pH-waarde nabij het IEP. Het zal van 
b.v. verschillen in valentie en in de (physisch-chemisch gedefinieerde) beweeglijkheid 
der anionen en kationen kunnen afhangen, of de maximale accumulatie-snelheid iets 
meer of iets minder ver van het IEP ontwikkeld wordt. 
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5. ZOUTACCUMULATIE IN PLANTENDELEN 
a. De pH-gradient in plantenwortels 
Een eerste vraag, die beantwoord moet worden ter rechtvaardiging van de in de 
paragrafen 4c en 4d opgestelde theorie, is, of er inderdaad aanwijzingen zijn voor het 
bestaan van een pH-gradient. Deze zou dan ook zo moeten zijn, dat in het bijzonder 
in die delen, waarop zich de zoutaccumulatie in het bijzonder richt, t.w. het jonge top-
gedeelte van de wortel en daarvan weer het deel rondom de lengteas, een andere pH 
heerst dan nabij het grensvlak met het milieu. Er bestaat daarbij de kans, dat de 
eigenlijke pH-gradient vrij gering is, hetgeen volgens het behandelde op biz. 65 geen 
beletsel behoeft te zijn voor het optreden van een krachtige zoutophoping. 
Het op directe wijze bepalen van de H-ionenconcentratie in ongeschonden biolo-
gische objecten is doorgaans met zeer veel onzekerheden belast. De bepaling van de 
pH in dat gedeelte van de plantenwortel of van de eel, waarin zich de vaste ionen 
bevinden en waarin zich het mechanisme van de zoutophoping afspeelt, t.w. het proto-
plasma, is dan nog weer veel minder betrouwbaar dan de bepaling van de pH in 
plasmavrije of nagenoeg plasmavrije plantensappen. Van de laatste kunnen b.v. 
genoemd worden het vacuolesap of het zich in de houtvaten bewegende sap, dat men 
in de vorm van „bloedings"-sap kan opvangen of afzuigen. SMALL (54) geeft een over-
zicht van de aan de pH-bepaling verbonden moeilijkheden en onzekerheden, zoals 
die door verschillende onderzoekers zijn beschreven. Voor de aan het begin van deze 
paragraaf gestelde vraag is het dan nog een extra moeilijkheid, dat een misschien 
bestaande globale gradient in een bepaalde richting geheel overschaduwd kan worden 
door „toevallige" zeer gelocaliseerde extreme pH-waarden, die experimenteel veel 
sterker tot uiting komen en beschreven zijn, doch die door hun geringe uitbreiding in 
vergelijking met de globale gradient nagenoeg zonder uitwerking blijven. 
De in het volgende naar voren gebrachte punten geven dan ook slechts aanwijzingen 
voor het bestaan van een pH-gradient; als afdoende bewijzen kunnen ze niet gelden. 
1. Onder de normale in de biologie voorkomende omstandigheden gedraagt de 
plantenwortel (de plant als geheel eveneens) zich ten opzichte van haar omgeving als 
een zuur. Eigenlijk is het, volgens het behandelde in paragraaf 3f, beter om te spreken 
van een zuuroverschot onder de omstandigheden, die in de wortel zouden heersen, 
indien er een toestand van evenwicht met het milieu zou intreden. Dit zuuroverschot 
ontstaat in de loop van de ontwikkeling van de plantenwortel (of van de plant) en zal 
zich, wanneer de samenstelling van het milieu daartoe aanleiding geeft, trachten te 
neutraliseren door verwisseling van H-ionen tegen kationen uit het milieu. Deze ver-
wisseling verlangt ongetwijfeld het optreden van een pH-gradient. De verwisseling is 
ofwel van nature vlot mogelijk, of de plantenteler draagt zorg voor een vlot verloop 
ervan. Indien de plant voldoende gelegenheid krijgt om de verwisseling goeddeels te 
voltooien, zal dan ook inderdaad na verloop van tijd de plant meer kationen dan 
anionen opgenomen hebben: de plant vertoont een, wat de voedingsphysiologen base-
overschot noemen. De verwisseling der ionen moet geschieden op die plaatsen, waar 
de plant in aanraking is met het ionen-houdende milieu, bij de hogere planten dus 
gewoonlijk door de wortels. Het lijkt aannemelijk, dat die delen van de plant, die een 
intensieve vorming van plantaardige substantie vertonen, met meer waarschijnlijkheid 
een sterke pH-gradient t.o.v. het milieu, dus een lagere pH, zullen vertonen dan de 
delen, die reeds in de gelegenheid waren een kleiner of groter deel van hun H-ionen te 
verwisselen. 
2. Bij de zeer vele gegevens, die SMALL (54) in zijn monografie over de pH van 
plantaardige weefsels verzamelde, zijn ook enkele van zijn eigen waarnemingen aan 
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het jonge uiteinde van wortels vernield. Bij enige planten werd namelijk een zeer 
volledig onderzoek naar de pH van organen en weefsels ingesteld met behulp van een 
critisch gehanteerde indicatormethode. Tot die planten behoorde de zonnebloem 
(Helianthus annuus), waarvan vermeld wordt (biz. 201), dat het wortelmutsje en de 
worteltop in het embryo relatief zuur zijn en dat deze zuurheid zich handhaaft in de 
jonge kiemplant. Latere groeistadia werden, wegens de moeilijkheid om in dat stadium 
van de bedoelde delen goede coupes te krijgen, niet onderzocht. Wei werden waar-
nemingen verricht aan de jonge zijwortels van oudere planten, op het tijdstip, dat deze 
zijwortels zich een weg baanden door de schors. Zij hadden zeer zure wortelmutsjes 
(pH < 3,4), terwijl het overige deel van deze wortels ook nog relatief zuur was, pH 
5,2-4,8. Bij de tuinboon (Vicia Faba) bleek (biz. 235) het worteltje in de kiem een 
pH 5,2-4,8 te hebben, maar het dermatogeen en soms ook het wortelmutsje waren 
veel zuurder (pH 4,4-4,0). Aan de jonge plant (wortel ongeveer 4 cm lang) werd zo-
wel in het pluimpje als in de wortel een pH-waarde van 4,4-4,0 waargenomen in het 
procambiale weefsel (biz. 231). Van de eveneens onderzochte aardappel (Solarium tube-
rosum) worden alleen cijfers gegeven over de worteltjes, die zich ontwikkelen aan de 
spruiten op de knollen. De buitenste weefsels hadden een pH in het traject 4,8-5,2, 
het binnenste (naar de spruit toe gekeerde) gedeelte had pH 5,9. Het blijkt dus, dat 
sommige directe waarnemingen wijzen op een aantoonbaar pH-verschil tussen de jon-
ge delen van de wortel en het milieu, waarmee ze in aanraking zijn of zullen komen. 
3. Een volgende aanwijzing, dat in het bijzonder de actieve, in deling verkerende 
cellen een stadium van lage pH doormaken, kan men zien in de daarbij optredende 
verdichting, waarschijnlijk ten gevolge van wateronttrekking, der chromosomen. 
KUWADA en SAKAMURA (28) konden de chromosomen in pollen-moedercellen van 
Tradescantia virginica duidelijk zichtbaar maken met behulp van een bufferoplossing 
van pH 3,8; bij pH 6,6 waren ze gezwollen en maar vaag zichtbaar. Deze onderzoekers 
gaan er van uit, dat het isoelectrisch punt van nucle'inezuur, het belangrijke bestand-
deel der chromosomen, bij pH = 0,7 ligt. De chromosomen verkeren dus altijd aan 
de basische kant van hun isoelectrisch punt; bij pH 6,7 zijn ze door hun gezwollen 
. toestand nauwelijks zichtbaar, maar meer naar de zijde van het isoelectrisch punt, 
tussen pH 2,6 en 5,2, worden ze goed waarneembaar. Omgekeerd mag het goed zicht-
bare stadium bij de celdeling wel als een aanwijzing voor pH-verlaging gezien worden. 
4. Nog een verschijnsel, dat aanmerkelijk doorzichtiger wordt, wanneer de ge-
dachte van een lage pH in het inwendige van het worteluiteinde juist mocht zijn, is de 
van plaats tot plaats langs de wortel wisselende wortelpotentiaal. Wanneer men in een 
soortgelijke meetopstelling als beschreven is in het Aanhangsel, niet de wortel een 
eindweegs in de oplossing dompelt, doch deze vloeistof b.v. via het uiteinde van een 
nauw uitgetrokken glazen buisje zeer plaatselijk met de wortel in aanraking brengt, 
blijkt de gemeten EMK verschillend te zijn al naar de contactplaats. In het algemeen 
treden de verschillen zodanig op, dat de indruk gewekt wordt alsof de wortel naar de 
top toe steeds negatiever wordt, met mogelijkerwijs een kleine teruggang voor het 
uiterste puntje (LUNDEGARDH, 31). Qualitatief kan, voor althans een deel van het ver-
schijnsel, de verklaring als volgt luiden. Bij de potentiaalmeting met een plaatselijk 
contact mag het verloop van de stroomkring verwacht worden zoals aangegeven in 
fig. 10. 
De bovenste electrode-vloeistof maakt het erfectieve contact niet met de bovenkant 
van de afgesneden wortel, doch via de centrale houtvaten met het inwendige van de 
wortel. De reden daarvoor is de relatief hoge weerstand van het wortelweefsel (zie 
biz. 32) tegenover die van het zouthoudende „bloedings"-sap in de houtvaten. Eerst 
vanuit dat gedeelte der houtvaten, dat zich ter hoogte van het uitwendig aangebrachte 
vloeistofcontact bevindt, sluit de meetkring dan zijdelings via de kortste weg door het 
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Fig. 10. Verloop van de stroomketen in een 
plantenwortel bij het aanbrengen 
van een buitenelectrode, die plaat-
selijk contact maakt. 
wortelweefsel aan op het uitwendige contact. Dientengevolge zijn in de stroomkring 
dus in ieder geval twee potentiaalsprongen aanwezig: behalve die ter plaatse van de 
buitenwand ook die in het grensvlak (binnenwand) tussen wortelinhoud en houtvaten. 
Deze laatste potentiaal zal op dezelfde wijze gehoorzamen aan de regels van het 
Donnan-systeem als de potentiaalsprong aan de buitenwand (zie ook biz. 54). Wan-
neer nu het benedengedeelte van de binnenwand onder omstandigheden van een lagere 
pH verkeert dan verder naar boven het geval is, zal volgens de theorie van paragraaf 3e 





Fig. 11. Electrisch potentiaalverloop tussen 
wortelwand en houtvat bij verschil-
lende zuurtegraad in het inwendige 
van de wortel. Bij b is deze zuur-
tegraad groter dan bij a. 
Het potentiaalverloop door het wortelweefsel is in fig. 11 schematisch weergegeven. 
De curve a geldt daarin voor een hogerop geplaatst contact, de curve b voor een 
contact nabij de top, waarbij voor het geval a de potentiaalsprong in de binnenwand 
dus het grootst is. Voor de beide gevallen zal wellicht ook het potentiaalniveau tussen 
de binnen- en buitenwand ietwat verschillend zijn, dit verloop is daarom voor beide 
gevallen niet identiek getekend. De potentiaalsprong naar de buitenvloeistof is niet 
getekend; deze hangt af van de samenstelling der buitenvloeistof, die voor de beide 
gevallen a en b natuurlijk gelijk gedacht moet worden. Zou men het aldus gemeten 
verschil in EMK tussen geval a en geval b voetstoots interpreteren als een verschil dat 
aan een verschillende toestand ter plaatse van de buitenwand moet worden toegeschre-
ven, dan zou het klaarblijkelijk schijnen alsof in geval b de wortel negatiever is dan in 
geval a, alsof dus de wortel naar de top toe negatiever wordt. 
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Een exacte wiskundige behandeling van het verschijnsel is weer niet mogelijk ge-
weest, zodat het dan ook niet anders opgevat moet worden dan als een extra aanwijzing. 
Vermelding verdient wel, dat ook LUNDEGARDH (34, biz. 114) meent, dat „...the 
acidification in the vicinity of the exuding area, exerted by anions and COa (from the 
respiration) lowers P(otential) D(ifference) and liberates cations", waarbij de „exuding 
area" dan de plaats is waar het geaccumuleerde zout de binnenwand passeert en in de 
houtvaten geraakt, terwijl PD de potentiaalsprong ter plaatse van de binnenwand is. 
LUNDEGARDH verbindt aan zijn gedachte echter niet de conclusie, dat deze potentiaal-
sprong onvermijdelijk bij de potentiaalmetingen, uitgevoerd op de wijze van fig. 10, 
tot uiting moet komen. 
b. De stoffelijke oorzaak van de pH-gradient in de wortel 
en het verband daarvan met de anionen-accumulatie 
Op biz. 57 werd aangegeven, dat de veronderstelde lagere pH in het inwendige van 
de plantenwortel ontstaat onder invloed van actieve stofwisselingsprocessen. Blijkbaar 
moet er sprake zijn van zuurvorming en wel op zodanige wijze, dat er inderdaad een 
effectieve pH-verlaging optreedt. De verlaging zal, ter wille van een krachtige zout-
ophoping (zie biz. 64) bij voorkeur tot om of voorbij het IEP moeten plaats vinden 
(zie biz. 65). Welke pH-waarde overeenkomt met het IEP is buitengewoon onzeker, 
doch, gesteld, dat het IEP in het traject pH 3-4,5 ligt, dan zal het gevormde zuur dus 
in staat moeten zijn deze pH te bewerkstelligen, zonder dat daartoe onwaarschijnlijk 
hoge concentraties van het zuur nodig zijn. Bedenkt men daarbij nog, dat de eel- of 
wortelinhoud sterk gebufferd is, dan beperkt een en ander wel in aanzienlijke mate de 
groep van zuren, die verantwoordelijk gesteld kunnen worden voor de bedoelde pH-
verlaging. Zou immers de dissociatieconstante van een zuur zo laag zijn, dat een be-
paalde pH slechts bereikt kan worden met zeer hoge concentraties, dan kan dat zuur 
moeilijk aansprakelijk zijn voor de zoutophoping. Een dergelijk geval doet zich voor 
bij koolzuur. De eerste dissociatieconstante heeft de waarde 3,5 X 10"7, zodat het 
bereiken van een pH-waarde van b.v. 3,5 in een ongebufferde oplossing al een con- • 
centratie van 0,2 a 0,3 normaal zou vereisen. Veeleer moet men zoeken bij zuren als 
appelzuur (K — 4 X 10"4), citroenzuur (Kx = 8,4 X 10"4), oxaalzuur (Kx = 6,5 X 
10-2), malonzuur (£, = 1,6 X 10"3) en misschien azijnzuur (K = 1,75 X 10-.5)ofzure 
groepen van soortgelijke sterkte. Inderdaad komen enige van deze zuren in aanzienlijke 
concentraties in wortels voor. Voor gerstwortels vermeldt HOAGLAND (18, biz. 135), 
naar gegevens van enige andere onderzoekers, dat daarin voornamelijk appelzuur 
aanwezig is, met in mindere mate oxaalzuur en citroenzuur. Voor tarwewortels vond 
BURSTROM (8) appelzuur als belangrijkste organische zuur. LUNDEGARDH (34), 
handelend over de zuur-basebalans van wortels, vermeldt waarnemingen, waarbij 
wortels overdwars in stukken werden verdeeld teneinde de verhouding van minerale 
anionen en kationen op verschillende afstanden van de top vast te stellen. Daarbij 
werd gevonden, dat nabij de top een aanzienlijke hoeveelheid organische zuren aan-
wezig moet zijn, daar de minerale kationen in overmaat t.o.v. de minerale anionen 
voorkomen. Het evenwicht wordt dan verkregen door organische zuren, in het bij-
zonder appelzuur. Ook BEUTNER (3, biz. 239-241) wijst op het ontstaan van zure 
tussenproducten bij de ademhaling, al meent hij vooral belang te moeten toekennen 
aan de in water slecht oplosbare zuren. Deze bleken bij zijn onderzoekingen nl. een 
rol te spelen bij potentiaaleigenschappen van bepaalde systemen. Buitengewoon over-
tuigend in dit verband is een deel van de zeer recente samenvatting, die PAECH (46, 
biz. 279) geeft over de stofwisseling van organische verbindingen: 
„Die Beobachtungen haufen sich, dasz in jungen wachsenden Geweben, und zwar 
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wahrend der Zellstreckung, die glykolytische Spaltung der weiteren oxydativen 
Umsetzung tiberlegen ist, wahrend sich in spateren Entwicklungsphasen der Organe 
das Verhaltnis ausgleicht. Damit werden nicht nur die alteren Befunde von RUHLAND 
und Mitarbeitern iiber eine „oxydative Garung" in meristematischen Geweben 
erweitert, sondern es wird vorbereitend wahrscheinlich auch die Grundlage fur die 
Auf hellung der Genese von allerlei sekundaren Pflanzenstoffen, die gerade in wachsen-
den Geweben auftauchen, geschaffen. Die Aldolase, das Enzym zur Zerlegung der 
Hexose in zwei C3-Bruchstiicke von einerseits Aldose-, andererseits Ketosecharakter, 
findet sich weitverbreitet in niederen und hoheren Pflanzen. Besonders hohe Aktivitat 
wurde in Wurzelspitzen und in jungen Sprossen gemessen. Die Zone der Zellteiling 
weist eine geringere „Atmung" auf als die folgenden Regionen in Wurzelspitzen, 
ebenso durchlauft die Atmung der Antheren im Stadium der Meiose und Mitose ein 
Minimum". 
Dit alles, samen met het in de vorige paragraaf aangehaalde, wijst er dus op, dat 
inderdaad in het jonge gedeelte van de wortel door vorming van organische zuren een 
cH-gradient bewerkstelligd wordt. Het beeld van de zoutophoping is daarmee echter 
nog niet sluitend. Zou het namelijk bij de vorming van organische zuren blijven, dan 
zou in een volgend stadium van dalende zuurconcentratie de dan beginnende zout-
ophoping leiden tot het accumuleren van organische zouten, dus b.v. malaten, oxala-
ten, citraten. Immers de door de cH-dalihg tot buitenwaartse afvloeiing gedwongen 
anionen zouden organische anionen zijn en de accumulatie van minerale zouten zou 
daarmee onverklaard blijven. Hier komt nu de omstandigheid te hulp, dat aan het 
stadium van dalende zuurconcentratie een stadium vooraf gaat, waarin de zuur-
concentratie op haar hoogtepunt is of zelfs nog stijgende is, waarin de zuurvorming 
dus gelijke tred houdt met of groter is dan de ontzuringssnelheid. In dit stadium zal 
namelijk, alweer onder invloed van de cH-gradient, een ophoping van minerale anio-
nen uit het milieu plaats vinden. De oorzaak daarvan is het potentiaalverval, dat 
samengaat met een cH-gradient in amphotere systemen: de zuurdere meer naar binnen 
gelegen delen zullen een minder negatieve lading hebben dan de met het milieu bijna 
of geheel in evenwicht zijnde buitenste laag van de wortelinhoud. .Volgens verg. 
dE 4.b.4,, waarin -3- onder deze omstandigheden een positieve waarde heeft, zal het bin-
nenwaartse transport der minerale anionen, voorgesteld door S, pas dan tot stilstand 
komen (S = 0), wanneer 
RT dc dE 
ofwel 
dc nc.F dE 
(5-b.l). 
dc Dat wil dus zeggen, dat -r in ieder geval een positieve waarde zal krijgen (naar 
dc binnen toe oplopende concentratie). Zolang j - nog niet de waarde bereikt heeft, die 
overeenkomt met de waarde van het rechterlid van verg. 5.b.l, zal nog binnenwaarts 
dc transport van het betreffende anion plaats vinden. Wordt -7- groter dan de waarde 







afneemt ten gevolge van een kleiner wordend verval van de zuurgraad, dan treedt 
buitenwaarts anionentransport op, zoals dat voor de zoutaccumulatie inderdaad 
verlangd wordt. 
Het kan misschien merkwaardig, zelfs welhaast paradoxaal lijken, dat de vorming 
van organische zuren niet onmiddellijk leidt tot kationenophoping, doch wel tot 
anionenophoping, die dan pas later, als de omstandigheden zich daartoe lenen, door 
kationenophoping gevolgd wordt. Dit punt vraagt ook nog de bijzondere aandacht, 
omdat de bijzonder belangrijke rol der vaste ionen er nog eens door wordt belicht. 
Stel, dat het amphotere stoffenmengsel, in neutrale toestand symbolisch voor te 
, zich aanvankelijk, bij de beginnende zuurvorming, bij een stellen door H OH 
vast 
pH boven het IEP bevindt en dus als negatief ion aanwezig is, met metaalionen als 
begeleidende ionen. De H-ionen van het gevormde organische zuur (HR) zullen nu 
worden weggenomen door de als buffer optredende vaste ionen volgens 







De R-ionen blijven met de metaalionen als zout achter en dit zout heeft geen rederi 
om kationen tot zich te trekken. 
Zet de zuurvorming zich voort tot aan de zure kant van het IEP, dan zullen de H-
ionen ervan nog steeds worden weggenomen volgens 
H OH 
vast 
+ HR • * - H 
vast 
+ + R" + H20. 
Er treden nu dus positieve vaste ionen op en deze vormen met de organische R-
ionen een zout, zodat er ook nu weer geen vrij zuur overblijft, dat reden zou hebben 
om te trachten zich door aantrekking van metaalionen te neutraliseren. Wel is er aan-
leiding tot ionenverwisseling met het milieu, doch de vaste ionen komen hiervoor niet 
in aanmerking, ze zijn aan hun plaats gebonden. Wel kan er omwisseling der R-ionen 
plaats vinden: organische anionen uit de wortel of eel tegen minerale anionen uit het 
milieu, en dit is nu juist het stadium der anionenophoping. 
Zowel bij de kationenaccumulatie (zie biz. 63) als bij de daaraan voorafgaande 
anionenaccumulatie spelen de vaste ionen dus een onmisbare rol en het is weinig ver-
wonderlijk, dat mechanismen, die men heeft trachten te ontwerpen zonder de ampho-
tere eigenschappen van de wortel- of celinhoud daarbij te betrekken, weinig bevredi-
gend moesten blijven. 
Het uiteindelijke beeld van de zoutophoping in wortels wordt nu als volgt. In de 
nabijheid van de worteltop vormt zich, onder invloed van de zeer actieve stofwisseling 
der vele in deling verkerende cellen, een zekere concentratie van organische zuren. 
Deze geven aanleiding tot een pH-verlaging, waardoor een pH-verval en tegelijkertijd 
een electrisch potentiaalverval ontstaat. Dit laatste bewerkt een binnenwaarts transport 
van (minerale) anionen uit het milieu. De verplaatsing zet zich zo lang voort, totdat 
voor elke anionensoort een concentratiegradient bereikt is, die voldoet aan verg. 
5.b.l. Naarmate het beschouwde deel van de wortel door het verder uitgroeien van de 
topwaarts gelegen delen op groter afstand van deze top geraakt, verflauwt de zuur-
vorming en deze kan de misschien ook nog versnelde zuuraf braak en de langzaam plaats 
hebbende neutralisatie der H-ionen niet meer bijhouden, hetgeen tot een pH-stijging 
leidt. Zodra dit optreedt, doen zich de omstandigheden voor, die blijkens het behan-
delde in paragraaf 4d zoutaccumulatie zullen bewerkstelligen. Het accumulatie-
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niveau zal door de hele doorsnede van de wortel de neiging hebben om te stijgen (zie 
fig. 9); dit geldt zowel voor de minerale zouten als voor de zouten der organische zuren, 
die oorspronkelijk verantwoordelijk waren voor het ontstaan van de pH-gradient. 
Daar het aannemelijk is, dat de lage pH het langste behouden blijft in de van het 
milieu zo ver mogelijk verwijderde delen van de wortel, dus het centrale deel langs de 
lengteas, en de pH daar dus het meest nabij of zelfs voorbij het IEP zal liggen, zal 
volgens paragraaf 4d de zoutaccumulatie daar het sterkst zijn. De zoutconcentratie in 
de vaten van de centrale xyleemstreng zal daardoor „automatisch" hoger zijn dan in 
het milieu. Het door het xyleem omhooggevoerde sap zal om die reden dan ook rijker 
aan zout zijn dan de milieu-oplossing. Het lot van de tegelijkertijd geaccumuleerde 
organische zouten is, blijkens hetgeen men experimenteel vindt, verschillend. LUNDE-
GARDH (34, biz. 74, 36, biz. 340) vond geen organische zuren of zouten daarvan in het 
bloedingssap, opgevangen uit afgesneden spruiten van tarwe. Blijkbaar betekent 
ophoping van organische zouten in de plasmahoudende ruimte nog niet, dat ze ook 
met hetzelfde ionenproduct in de plasmavrije houtvaten zullen verschijnen. In andere 
planten komen de organische zuren wel in het bloedingssap voor; KOSTYTSCHEW 
(27, biz. 114) geeft b.v. een door SABININ onderzocht voorbeeld op van het bloedings-
sap van de pompoen, waarin appelzuur, wijnsteenzuur, oxaalzuur en aminozuren 
aangetoond werden. 
Naarmate het beschouwde worteldeel nog weer verder van de top verwijderd raakt, 
zal de pH-gradient verflauwen en houdt dus de zoutaccumulatie als verschijnsel, dat 
over de voile doorsnede van de wortel werkt en in het bijzonder op de centrale delen 
van de wortel gericht is, op. Wel kan er nog accumulatie van een meer plaatselijke 
aard, zoals beschreven in de volgende paragraaf, in de individuele cellen plaats vinden. 
De hier gegeven voorstelling vertoont verwantschap met LUNDEGARDH'S gedachte 
(31, 9), dat de absorptie van anionen en kationen langs verschillende scherp van elkaar 
gescheiden banen plaats vindt. LUNDEGARDH meent echter, dat de scheiding dezer 
banen gezocht moet worden in een bepaalde micro-mozaiekachtige bouw van het 
protoplasma en dat de banen zich dan onderscheiden door hun stoffelijke samenstel-
ling of organisatie. In de hier ontworpen theorie treedt de scheiding veel minder 
scherp op; zij wordt bewerkstelligd door het ruimtelijk uit elkaar liggen van het zeer 
jonge anionen-opnemende deel van de wortel en het ouder wordende verder van de 
top gelegen kationen-absorberende deel. Veronderstellingen over „adsorption-tracks" 
van tweeerlei aard zijn overbodig. 
c. Zoutophoping in afzonderlijke cellen 
Zoutophoping in het inwendige van individuele cellen, ook b.v. zelfstandige cellen, 
die aan alle zijden door milieu-oplossing omgeven zijn, kan in beginsel op dezelfde 
wijze optreden als in de vorige paragraaf voor plantenwortels is uiteengezet. De eel 
zal in de jeugd eveneens een toestand van actieve stofwisseling doormaken, waarbij de 
inwendige pH door vorming van organische zuren tot een zekere waarde daalt. In dit 
stadium vindt ophoping van anionen uit het milieu plaats. Zodra in een later stadium 
deze lage pH niet meer gehandhaafd kan worden, treedt zoutaccumulatie op, gericht 
op het inwendige van de eel, waar de lage pH het langste stand houdt. Bevindt zich of 
vormt zich in het inwendige van de eel een vacuole, dan zal het zoutgehalte daarin 
hoger worden dan in de milieu-oplossing. De ophoping geldt weer zowel voor minerale 
kationen-anionenparen als ook voor zouten van organische zuren. Het is mogelijk, 
dat deze laatste, zoals dat ook bij de wortel het geval bleek te kunnen zijn, niet met 
hetzelfde ionenproduct in het vacuolesap verschijnen als het product, dat ze in de 
plasmahoudende ruimte hebben. Zouten van organische zuren worden zeer algemeen 
in de vacuole van plantencellen gevonden. 
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Op de beschreven wijze zal er een eenmalige zoutophoping in de eel plaats vinden, 
die, wanneer de eel niet tot hernieuwde intensivering van de stofwisseling geraakt, 
geleidelijk zal teruglopen door zoutverlies naar buiten toe. Men kan zich echter ook 
zeer gemakkelijk een mechanisme indenken, waardoor bij voortduring accumulatie 
in een eel kan plaats hebben. Er kan namelijk plaatselijk, in een bepaalde sector van 
de eel, bij voortduring een zodanige stofwisseling bestaan, dat daar een snellere vor-
ming van organische zuren, of een minder sterke afbraak ervan plaats heeft dan elders 
in de eel. De redenen hiervoor kunnen vele zijn, b.v. een eenzijdig gerichte en daar-
door plaatselijk sterkere toevoer van de factoren, die voor de stofwisseling van belang 
zijn, zpals zuurstof, licht of voedingsstoffen. In die bepaalde sector van de eel zal dan 
pH-daling t.o.v. de rest van de eel optreden, met anionen-absorptie als gevolg. Wan-
neer de zo met anionen verrijkte celinhoud, b.v. door protoplasmastroming, ver-
plaatst wordt naar elders in de eel (en het is zelfs vrij aannemelijk, dat het ontbreken 
van stoffelijk evenwicht reeds een directe aanleiding voor protoplasmastroming is), 
waar de ontstane lage pH niet meer in stand kan worden gehouden, zal op de nieuw 
bereikte plaats kationenabsorptie optreden, gepaard gaande met verhoging van het 
accumulatieniveau. 
Ook in dit geval krijgt LUNDEGARDH'S gedachte van het bestaan van verschillende 
banen voor de opname van kationen en van anionen een concretere inhoud en nadere 
precisering, al gaat die dan ook niet in de richting van een micro-mozaiekachtige 
structuur van het protoplasma. 
Op de zojuist beschreven wijze moeten ook plantaardige weefsels in staat zijn in de 
individuele cellen een hoger accumulatieniveau op te bouwen, dan overeenkomt met 
het accumulatieniveau, dat bepaald wordt door de concentratiegradienten over grotere 
afstanden door het weefsel heen. Dit kan een verklaring zijn voor de zoutaccumulatie, 
die optreedt in de wortelzone van 30 tot tenminste 100 mm achter de worteltop 
(LUNDEGARDH, 38), in welk gebied de pH-gradient van as tot buitenwand vermoedelijk 
reeds sterk verminderd is, blijkens het feit, dat de ophoping in de houtvaten in hoofd-
zaak plaats heeft in de zone van 10-30 mm van de top. 
d. De voor de zoutophoping vereiste energie 
Het is reeds lang duidelijk geweest, dat voor zoutophoping op een of andere wijze 
energie toegevoerd moet worden. Ook was men het er wel over eens, dat deze energie 
uiteindelijk slechts van stofwisselingsprocessen afkomstig kan zijn. Omtrent het 
mechanisme echter, dat de energie, die bij deze stofwisselingsprocessen vrijkomt, op 
de te verplaatsen ionen overdraagt, tastte men volkomen in het duister. BRIGGS (7) 
besefte, dat dit mechanisme gericht moet zijn; hij drukte het ongeveer als volgt uit: 
„De stelling, dat voor ophoping van KC1, tegen een gradient van de thermodynamische 
potentiaal in, een overvloedige energietoevoer door de celstofwisseling moet plaats 
hebben (zoals door OSTERHOUT was opgemerkt), is moeilijk te bestrijden; waar het 
echter om gaat, is de wijze van ophoping. Energie op zichzelf is niet voldoende; ver-
keerd aangewend zou ze zouten uit in plaats van in het sap kunnen drijven". Wel 
Week het aan enige onderzoekers, dat het tempo der zoutophoping in sterke mate 
gelijkgericht is met het tempo der ademhaling. Zoals in paragraaf 2b vermeld werd, 
meent LUNDEGARDH, dat de zoutophoping zeer direct gebonden is aan een bepaalde 
component van de ademhaling, die hij „anionenademhaling" noemde. De oorzakelijke 
samenhang zoekt hij in de valentiewisseling van ijzeratomen in een ijzerhoudend 
ademhalingsenzym op de wijze, zoals op biz. 13 is aangegeven. De valentiewisseling 
gaat dan enerzijds gepaard met oxydatie van ademhalingssubstraat, anderzijds met 
een plaatsverwisseling van anionen met de bij de valentiewisseling betrokken electro-
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iien. ROBERTSON en WILKINS (48) namen deze gedachte over. Ze beredeneerden, dat, 
wanneer elke valentiewisseling het binnentreden van een eenwaardig anion mogelijk 
maakt, er maximaal blijkbaar 24 anionen per mol verademde glucose kunnen worden 
opgenomen, omdat de volledige verbranding van glucose de overdracht van 24 
electronen met zich meebrengt. Daar elk mol glucose 6 moleculen 0 2 verbruikt bij de 
opgenomen anionen , , . , 
verbranding, zou het quotient q = - £ 5 —r—.,
 n dan ten hoogste 4 kunnen 
bedragen. LUNDEGARDH (38) op zijn beurt verklaarde het feit, dat q bij tarwewortels 
gewoonlijk aanzienlijk beneden de waarde 4 blijft, door te wijzen op de waarschijnlijk-
heid, dat de anionenademhaling ten dele in beslag genomen wordt voor verplaatsing 
van reeds in het weefsel aanwezige minerale anionen en van organische anionen. 
Waarom echter het quotient ongelijk is voor de verschillende soorten van minerale 
anionen, en tevens nog bei'nvloed wordt door de aard der aanwezige kationen, wordt 
niet al te duidelijk. 
In de volgende paragraaf zal worden uiteengezet, dat het door LUNDEGARDH en 
ROBERTSON veronderstelde mechanisme weinig waarschijnlijk is. Vast staat in ieder 
geval, dat er een aanwijsbaar verband moet zijn tussen ademhaling en ionenaccumula-
tie, misschien zelfs in het bijzonder tussen ademhaling en anionenabsorptie. 
De in het voorafgaande opgestelde theorie, die de zoutaccumulatie toeschrijft aan de 
tijdelijke vorming van organische zuren, wijst in een andere richting wat betreft het 
mechanisme van het oorzakelijk verband tussen de ademhaling en de zoutophoping 
met de daarvoor vereiste energie. Immers, bij de verademing van suikers kunnen zich 
onder bepaalde voorwaarden blijkbaar organische zuren als tussenproducten ophopen. 
De vorming ervan betekent een gedeeltelijke oxydatie van suiker, waarbij energie 
vrijkomt. Een deel van deze energie wordt gebruikt voor het opbouwen van de on-
evenwichtige toestand, bestaande uit de gradienten van de pH, van de electrische 
potentiaal en van de concentraties der organische anionen en de vaste ionen. Het 
proces der zoutophoping verloopt daarna geheel passief, gebruik makende van de in 
de gradienten aanwezige energie. Het is moeilijk te overzien welke maximale accumu-
latie zal kunnen worden bereikt met de in bepaalde gradienten vastgelegde energie-
hoeveelheid. Het is echter wel waarschijnlijk dat het rendement van deze energie-
hoeveelheid zal afhangen van de wijze, waarop de beide stadia der zoutaccumulatie 
verlopen. In het stadium der anionenabsorptie wordt het transport der anionen vol-
dE 
gens verg. 4.b.4, behalve door -j-, waarin dus de energiehoeveelheid een rol speelt, 
ook nog beiinvloed door de beweeglijkheid u (dus de soort) der anionen, door hun 
concentratie c en door hun valentie n. Men kan dan verwachten, dat deze grootheden 
eveneens het rendement van de in de potentiaalgradient verankerde energie en dus 
ook het rendement van de energie-leverende ademhaling bei'nvloeden, hetgeen tot 
uitdrukking komt in een be'invloeding van het quotient a — -i-2—. 512^—. Dit 
^
 7
 verbruikte 0 2 
laatste werd inderdaad gevonden (LUNDEGARDH, 31, 38; ROBERTSON en WILKINS, 48). 
De invloed der aanwezige kationen doet zich vooral gelden in het volgende stadium, 
waarin de kationen worden geabsorbeerd. Volgens verg. 4.b.8 bei'nvloeden de beweeg-
lijkheid (dus de soort), de valentie en de concentratie van alle aanwezige ionen elkaars 
transport. Al deze grootheden zullen dus mede het rendement q der ademhaling 
bepalen. 
Dat de ademhaling een nauwer verband vertoont met de anionenopname dan met 
de kationenopname, zou kunnen liggen aan het feit, dat het overgrote deel der anionen 
via het accumulatiemechanisme moet worden opgenomen (afgezien van het als bouw-
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stof dienst doende deel van de anionen, zoals N03~ en S04"~ ), zodat er een zeer direct 
verband is tussen de voor net ophopingsmechanisme verantwoordelijke ademhaling 
en zuurvorming en de hoeveelheid opgenomen anionen. De kationenopname is een 
verder verwijderde schakel in de keten van processen: een deel der kationen zal inder-
daad ook via het accumulatiemechanisme worden bpgenomen, doch daarnaast heeft 
de wortel of eel na afloop van het zoutophopingsstadium ook nog de mogelijkheid 
om „passief" metaalionen op te nemen door adsorptie aan het dan als acidoid 
optredende protoplasma. Deze adsorptie is niet aan energietoevoer gebonden en de 
mate, waarin ze optreedt, modificeert dan de verhouding - ^ — - — 
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e. Vergelijking der voorgestelde theorie met andere theorieen 
Bij een onderwerp, zoals zoutverplaatsing en zoutaccumulatie, waaraan in de loop 
der jaren buitengewoon veel studie gewijd is door planten- en dierphysiologen en door 
natuur-, schei- en landbouwkundigen, is het welhaast onmogelijk nog een theorie te 
ontwerpen, die niet elementen van vroegere theorieen bevat. Alle theorieen zijn er 
immers op uit om eenzelfde hoofdverschijnsel te verklaren en de verschillen bestaan 
dan meestal in de hoeveelheid bijkomstig feitenmateriaal, waarmee bij het ontwerpen 
der theorie rekening gehouden is. 
Zoals reeds op biz. 9 vermeld werd, zijn LUNDEGARDH'S zoutophopingstheorie en 
het door hem geordende feitenmateriaal als uitgangspunt voor deze studie genomen. 
Er kan echter, om enige oudere theorieen recht te doen wedervaren, niet volstaan 
worden met enkel en alleen maar naar LUNDEGARDH'S verhandelingen over dit onder-
werp te verwijzen, omdat hij op enige kanten van de in deze studie ter sprake gekomen 
punten minder of niet de nadruk legde. 
De gegeven voorstelling van de grensvlakpotentiaal ter plaatse van de wortelwand 
loopt geheel evenwijdig met de daarvoor door MEYER (42) gegeven voorstelling. Ook 
de ionenverplaatsing door een ruimte met niet-diffunderende ionen werd door hem en 
onafhankelijk van hem ook door TEORELL (62) reeds op vrijwel dezelfde wijze behan-
deld. Kort geleden werd ook door ERIKSSON (14) weer een soortgelijke beschouwing 
gegeven. Alle drie beschouwingen konden echter niet het voile rendement opleveren 
omdat geen wiskundige formulering gevonden werd voor wijze, waarop de concentra-
tie der niet-diffunderende ionen afhankelijk is van de pH. Juist deze pH-afhankelijk-
heid, in samenwerking met de in de wortel- of celinhoud optredende pH-gradient, 
maakt, dat selectieve kationenpermeabiliteit en selectieve anionenpermeabiliteit (zie 
biz. 65) verenigd kunnen zijn in een structuur, zonder dat deze structuur uit twee in 
wezen ongelijke delen behoeft te bestaan. Vermeldenswaardig is, dat BRIGGS (7) reeds 
in 1932 een tweephasig Donnan-systeem als model voor het verkrijgen van zout-
ophoping ontwierp, al had zijn model dan ook een statisch en geen dynamisch karak-
ter, zodat b.v. geen uitscheiding van zout verklaard kon worden. OSTERHOUT'S (44) 
guajacol-membraan, aan een zijde in aanraking met een zure oplossing, kwam als 
model in zoverre overeen met de thans gegeven theorie, dat in zijn geval de zout-
ophoping ongetwijfeld ook op de combinatie van kationen- en anionenpermeabiliteit 
in een membraan berustte. 
STEWARD (56) had tegen redeneringen, gebaseerd op theoretische of experimentele 
modellen, het bezwaar, dat het levenloze modellen waren, niet in staat tot eiwit- of 
koolhydraatstofwisseling, ademhaling en groei. Dit zijn namelijk allemaal factoren, 
die een onmiskenbare rol spelen bij de zoutophoping, zoals niet in de laatste plaats 
door STEWARD'S eigen werk is gebleken. Hoewel zijn bezwaren tot op zekere hoogte 
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aanvaardbaar zijn, is het toch anderzijds zo, dat modelproeven en modelbeschouwin-
gen wel degelijk aanwijzingen kunnen geven omtrent mogelijke mechanismen en in 
bepaalde gevallen zelfs tot dwingende conclusies kunnen leiden omtrent datgene, wat 
in het levende object moet plaats hebben. De in de voorgaande paragrafen gegeven 
voorstelling heeft intussen geleerd, dat er geen tegenstelling behoeft te zijn tussen 
modelbeschouwingen over ionenophoping en het levende object. De organischezuren, 
die verantwoordelijk gesteld werden voor de accumulatie, vormen de schakel tussen 
het model en het levende object met zijn levensuitingen. Dat organische zuren zeer 
nauw betrokken zijn bij de zoutaccumulatie, werd reeds betoogd door HOAGLAND (18) 
en zijn medewerkers; het mechanisme was echter nog ongrijpbaar. 
Vermeld zij nog, dat HOAGLAND en BROYER (20) geen heil zagen in theorieen, die met gradienten 
van de waterstof ionenconcentratie werkten. Proeven wezen nl. uit, dat de zoutaccumulatie van gerst-
wortels nauwelijks beinvloed werd door veranderingen van de pH der milieu-oplossing over een traject 
van niet minder dan bijna 5 pH-eenheden: 3,7-8,0. Daarbij is echter geen rekening gehouden met het 
feit, dat de pH een zeer bedrieglijk beeld geeft van de cH-gradient. Het kleine pH-traject 3,4-3,7 (cH-traject ca 4 X 10-4 tot 2 X 10-4) vertegenwoordigt nog een half zo grote cH-gradient als het grote 
pH-traject 3,4-8,0 (c?-traject ca 4 X 10-4 tot 0 X 10-4). De critieke pH ligt wel tussen 3,5 en 3,0, het-
geen blijkt uit het feit, dat bij pH 3 allerlei storingen optreden, die veelal dodelijk zijn. Een pH van 
3,5 lijkt in de plasmahoudende ruimte alleszins bereikbaar (zie biz. 69) en dat geeft t.o.v. pH 3,7 in de 
oplossing een voldoend grote cH-gradient. 
Ook BURSTROM (10) ruimt in een recent overzicht enige plaats in voor de organische 
zuren, al kent hij ze nog geen rol toe bij de eigenlijke anionenverplaatsing. Het is in 
het geheel niet uitgesloten, dat juist deze organische zuren ook de schakel vormen 
met het door STEWARD in veel gevallen waargenomen verband tussen eiwitsynthese 
(groei) en zoutaccumulatie. De eiwitsynthese verloopt immers vrij zeker via carbon-
zuren (zie KONINGSBERGER en REINDERS, 26, biz. 535), die bij de glycolyse ontstaan. 
In een schema, waarbij zuurvorming via glycolyse een noddzakelijke voorwaarde is 
voor zoutaccumulatie, is ook een plaats voor de bij de glycolyse onmisbare phos-
phoryleringen. De waarnemingen, dat deze inderdaad bij de zoutaccumulatie in het 
spel zijn, worden talrijker (STEWARD en STREET, 58; HOAGLAND, 18, biz. 146; ROBERT-
SON, WILKINS en WEEKS, 47), doch pasten tot nu toe nauwelijks in de verschillende 
voorgestelde zoutophopingsschema's. 
Bij de voorafgaande beschouwingen is Veel en dankbaar gebruik gemaakt van de 
door LUNDEGARDH over de zoutophoping naar voren gebrachte gedachten, al werd 
hier en daar wel eens een correctie aangebracht. Beide theorieen hebben de gedachte, 
dat de anionenabsorptie vooraf gaat aan de kationenabsorptie, gemeen. Op biz. 75 
bleek ook LUNDEGARDH'S waarneming, dat de anionenopname nauwer aansluit bij de 
ademhaling dan de kationenopname, in het systeem te passen. De theorieen lopen 
echter uiteen op het punt, waar het gaat om de vraag, welk mechanisme verantwoor-
delijk is voor de anionenaccumulatie (zie biz. 57). LUNDEGARDH stelt zich voor (zie 
biz. 13), dat valentiewisselingen van ijzer in een ijzerhoudend ferment gepaard gaan 
met het verplaatsen van anionen naar de zijde van de lagere zuurstofspanning toe en 
tevens met verplaatsing van electronen in tegengestelde richting. Wel beschouwde hij 
(34) dit mechanisme als hypothetisch, doch er is door anderen op verder gewerkt en 
ROBERTSON (47) constateert, dat er tot nu toe geen tegenargumenten zijn te berde ge-
bracht. De hypothese is ontstaan als nadere precisering van LUNDEGARDH'S (31) 
oorspronkelijke gedachte, dat redoxpotentialen anionen konden verplaatsen. Deze 
theorie werd onlangs nog door ERIKSSON (14) nader toegelicht. De hypothese, dat 
ijzer in het spel was, won aan waarschijnlijkheid, toen bleek dat ademhalingsvergiften, 
zoals blauwzuur en aziden, het anionentransport kunnen stilleggen. De hypo-
these heeft zich ongetwijfeld ook, ondanks onmiskenbare tekortkomingen, gehand-
haafd door het ontbreken van een passend alternatief. 
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De volgende door LUNDEGARDH (34) gegeven schematische voorstellingen, waarin 
e een electron voorstelt, 
Fe+ + + \t^7Fe+-
3A" ) <~ \ 2A" 
- £ 
+ A-
of, in een latere publicatie (38) 
Fe++ $ Fe+ + 
t _ e I 
wekken de indruk, alsof een regelrecht, onmiddellijk gevolg van de valentiewisseling 
zou zijn, dat er een anion verschoven wordt naar de zijde van de gereduceerde toe-
stand en tevens een electron in omgekeerde richting. 
Nu is electronenverplaatsing in een waterig milieu al buitengewoon hypothetisch. 
Maar bovendien is het wel duidelijk, dat de weergegeven schema's in het geheel niets 
zeggen over oorzaken van verplaatsing, tenminste niet, zolang men zich de Fe-atomen 
in onbeweeglijke toestand voorstelt. Bovendien is de schrijfwijze geheel willekeurig. 
Men zou andere kunnen geven, die niet minder plausibel zijn, b.v. 
Fe+++\t> H/Fe++\ , H+ 
of 
3A- / ;f"H \ 2A- / + A-
H+ 
I +e | 
Fe++ $ -Fe+ + + 
I - £ | 
H+ 
afhankelijk van datgene wat men verwacht te zien gebeuren. Het is verder ook nauwe-
lijks aannemelijk, dat het Fe-atoom, wanneer het in een op een bepaalde plaats a+an-
wezig enzym een zekere statistische evenwichtspositie tussen de Fe - en de be -
toestand inneemt, een voortdurende, gerichte verplaatsing van lonen in zijn omgeving 
zou kunnen bewerkstelligen. ROBERTSON en WILKINS (48), dit bezwaar blijkbaar 
inziende, willen dan ook inderdaad verplaatsing van anionen zien als gevolg van een 
optredende verplaatsing van het ferment (cytochroom) zelf. Men kan zich dan echter 
met recht afvragen, welke aanleiding het cytochroom, dat toch gedacht wordt gekop-
peld te zijn aan een groot eiwitmolecuul, kan hebben om zich te verplaatsen in hoeveel-
heden en met een snelheid, die toereikend zijn om de anionenophopmg te verklaren. 
Zou de anionenverplaatsing zonder tussenschakels door de oxydo-reductie: van het 
cytochroom beheerst worden, dan is het ook moeilijk om de inyloed te verklaren van 
de vele andere factoren, die bij de zoutaccumulatie in het spel bhjken te zijn. Ook kan 
er in dat geval geen anionenbeweging naar de zijde van de grootste zuurstofspanning 
plaats hebben. . „ . . , . „au,Q„v,t 
Als een met de feiten goed overeenstemmend alternatief zij hier naar voren gebracht, 
dat het ijzerhoudende ferment een zijdelingse, hoewel onmisbare rol speelt, otwel by 
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de oxydatie der glucose tot carbonzure brokstukken (waardoor dus de voorwaarden 
voor anionenabsorptie onstaan) of bij de verdere oxydatie van deze laatste tot kool-
zuur (hetgeen via pH-verhoging na de voorafgaande anionenaccumulatie zou leiden 
tot zoutaccumulatie). Deze voorstelling is blijkbaar ook niet gebonden aan de richting 
van de zuurstofgradient, zodat accumulatie in gevallen, waarbij het inwendige van de 
wortel sterker aeroob zou zijn dan het milieu, ook verklaarbaar wordt. 
Vermeld zij tenslotte nog, dat het voorgestelde mechanisme uitstekend past in de 
theoretische mogelijkheden, die door DAVIES en OGSTON (11) overwogen zijn voor het 
verklaren van ionenverplaatsing tegen een concentratiegradient in, voornamelijk met 
het oog op de zoutzuurafscheiding in het maagsap. Zij beredeneren, dat het voor 
electrolytaccumulatie noodzakelijk is, dat er tenminste een ionensoort in het systeem 
aanwezig is, die onder een gerichte „druk" staat; de uitscheiding van deze ionensoort 
wordt „primaire" uitscheiding genoemd. Deze primaire uitscheiding brengt mee, dat 
terwille van de electroneutraliteit een tegengesteld geladen ionensoort mee uitgeschei-
den wordt („secundaire" uitscheiding), terwijl tenslotte beide ionensoorten door 
ionenverwisseling nog weer de uitscheiding van andere kunnen bewerkstelligen 
(„tertiaire" uitscheiding). Deze onderzoekers verklaren verder, dat de primaire uit-
scheiding geen electrolytisch verschijnsel kan zijn, omdat de daarvoor nodige ongelijke 
ladingsverdeling weer het gevolg van voorafgaande ionenverschuivingen zou moeten 
zijn. Zij menen dus, dat noch het in stand houden van een redoxpotentiaal in een 
metallisch systeem, noch een Donnan-verdeling ter weerszijden van een membraan 
kunnen leiden tot een onafgebroken uitscheiding. Primaire uitscheiding verlangt 
volgens hen het „scheppen" van een ionensoort uit een precursor, waarin ze chemisch 
gebonden is. 
Een critische beschouwing nu van het in de voorafgaande paragrafen voorge-
stelde mechanisme leert, dat daarin de „primaire" ophoping uit de gedachtegang 
van DAVIES en OGSTON vertegenwoordigd wordt door de vorming der organische 
zuren. Daarbij worden dan zowel de H-ionen als de zuurrest-ionen „nieuw" gevormd 
uit glucose, die dan als precursor moet worden beschouwd. Inderdaad is de daarop 
volgende ophoping van minerale anionen en van de metaalionen dan een proces van 
ionenwisseling (zie biz. 71). DAVIES en OGSTON stellen echter geen concreet mechanis-
me voor, zij geven slechts de begin- en eindtoestand. Het is denkbaar, dat het in deze 
studie voorgestelde mechanisme na de nodige aanpassing vrijwel direct toepasbaar is 
op uitscheidingen van het type van de zoutzuurafscheiding door de maagwand of van 
andere zoutuitscheidingen. Dit blijkt o.a. reeds daaruit, dat, indien in de eel of wortel 
de veronderstelde vorming van organische zuren gaande is en er ophoping van minerale 
anionen, b.v. CI" gaat optreden (zie biz. 70), een aangrenzende plasmavrije ruimte 
ongetwijfeld een zekere concentratie aan zoutzuur zou gaan bevatten. 
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6. NABESCHOUWING 
In de inleiding werd er op gewezen, dat een fundamentele bestudering van de op-
name der minerale voedingsstoffen door de plant zou kunnen leiden tot een beter 
inzicht in de hele mineraalhuishouding der plant. Het is dus nuttig om te vragen naar 
de uitzichten, die de voorgaande studie biedt voor het verdiepen van dat inzicht. 
Allereerst is gebleken, dat het mogelijk moet zijn om de mineraalopname door de 
plantenwortel tot op zekere hoogte quantitatief theoretisch te beschrijven, mits de 
wiskunde de nodige rekentechnische middelen beschikbaar stelt en mits experimenteel 
een aantal voor de wortel en voor het milieu karakteristieke grootheden bepaald 
worden. Wei zal het voor het verkrijgen van handelbare rekenvraagstukken nodig zijn 
hier en daar enige van de natuur afwijkende vereenvoudigingen aan te brengen, maar 
ook dan kan men in ieder geval uitkomsten verwachten, die althans aangeven in 
welke richting een bepaald verschijnsel zich zal ontwikkelen en die mogelijk zelfs in 
relatief opzicht met de natuur overeenstemmen. 
De theoretische behandeling laat zien, welke grootheden bij de mineraalhuishouding 
een hoofdrol spelen, althans voor zover de mineralen geen specifieke readies met de 
plantaardige substanties aangaan. Het bemestingsonderzoek en de plantenphysiologie 
zullen mogelijk profijt kunnen trekken van het identificeren dezer grootheden door de 
empirische milieubeschrijving en plantenbeschrijving toe te spitsen op het vaststellen 
van de waarde dier grootheden. 
De theorie laat verder zien, dat er een concentratieverval voor de verschillende 
ionensoorten optreedt, dat van plaats tot plaats en ook van ogenblik tot ogenblik kan 
veranderen, terwijl het verval ook, al is daaraan in deze studie geen aandacht besteed, 
voor elke ionensoort weer anders is (hetgeen b.v. volgt uit verg. 4.b.4). Het is aanneme-
lijk, dat de gradienten, zoals die in de wortel optreden, zich in de bovengrondse delen 
min of meer voortzetten, doch dan in omgekeerde richting, d.w.z. vanaf de zijde der 
houtvaten, die de minerale bestanddelen in het inwendige der organen aanvoeren, 
naar de peripherie der plant. De gradienten in de bovengrondse delen zullen echter 
een ingewikkelder samenstel vormen, daar de groei der bovengrondse delen niet zo 
eenvoudig verloopt als die der wortels. Het lijkt aannemelijk, dat het bestaan van dit 
samenstel van gradienten verantwoordelijk kan zijn voor het symptomen-patroon, 
dat de gehele plant of een bepaald plantendeel (bladschijf b.v.) vertoont bij het op-
treden van bepaalde storingen in de mineraalhuishouding, en ook voor het veranderen 
der symptomen met de tijd. ~ 
Dezelfde gradienten, die een beeld van de mineralendistributie in de plant geven, 
moeten ook hun invloed laten blijken in de minerale samenstelling van oogstproduc-
ten. Bij de oogst worden immers zeer overwegend niet hele planten geoogst, doch 
slechts delen daarvan, b.v. het totaal der bovengrondse delen, soms zelfs zeer gespecia-
liseerde delen van zeer verschillende physiologische ouderdom, b.v. de zaden of 
vruchten, de bladeren, het stro. In veel gevallen is de minerale samenstelling der oogst-
producten een belangrijke factor bij de waardebepaling ervan, b.v. bij veel voedings-
en voedermiddelen (mineraalhuishouding van het nuttigende individu), bij tabak 
(brandbaarheid), bij sommige peulvruchten (kookbaarheid). 
Een andere toepassing van het naspeuren van concentratiegradienten kan liggen op 
het terrein der biochemie en plantenanatomie: bepaalde gelocaliseerde verschijnselen 
en verschijningen in de plant vertonen mogelijkerwijs verband met de ionaire samen-
stelling daar ter plaatse en kunnen dan beter begrepen en op de duur misschien ook 
van buiten af be'invloed worden. 
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S U M M A R Y 
1. Introduction, p. 9 
The mineral nutrition of plants is still one of the major problems in biological and 
agricultural science. Empirical studies are being made in ever increasing numbers, but 
more fundamental studies, not having certain disadvantages of empirical work, are 
badly needed. 
2. Minerals and the plant 
a. Some i m p o r t a n t facts, p. 10. A summary of existing knowledge on the 
mechanism of mineral uptake by plants could be dispensed with, because a number of 
excellent reviews are available. Some points directly related to the subject of this study 
are summed up. 
b. LUNDEGARDH'S a c c u m u l a t i o n theory , p. 11. LUNDEGARDH'S theory of ion 
accumulation in plants is taken as a basis for the present study, because this theory 
would seem to be more advanced and embody more experimental data than any other 
theory. Its main features were taken from BURSTROM'S review (9). It is mentioned that 
strong objections have been raised against LUNDEGARDH'S „anion respiration" theory 
by STEWARD and HOAGLAND and their schools. They denied the existence of a special 
anion respiration and stressed that salt accumulation is closely connected with protein 
synthesis, growth and organic acid metabolism. 
3. The relation between the ionic compositions of the medium and of the outermost 
layer of the cell or root contents 
a. G e n e r a l c o n s i d e r a t i o n s , p. 14. Following LUNDEGARDH, the author takes 
a Donnan-relation between the medium (o-space) and the outermost layer of the root 
or cell contents (i-space) as a starting point for the study of ion movement. Though in 
the living organ there is no equilibrium between both spaces, the further development 
of the theory will show that the rules of the Donnan-equilibrium apply to the distribu-
tion of ions across the cell or root wall. This cannot be proved or disproved by 
analysing samples of the root or cell contents, because the conditions for the equili-
brium are not satisfied beyond the outermost layer of the cell or root. Besides the 
distribution of ions, the membrane potential is a second characteristic that may serve 
to identify a Donnan-distribution. Unlike the ion-distribution this potential can be 
measured on roots. It is a direct measure for the inequality of the ion distribution 
across the wall. 
There are two other features that make the Donnan-theory extremely suited to 
describe conditions in the root or cell. One is that the uptake of ions into the i-space 
of the Donnan-system is explicitly due to the presence of non-diffusible ions and not 
to some vague or ill-defined adsorption process. The second is, that the adsorption in 
a Donnan-system has a spatial nature and is not restricted to surfaces. 
b. The D o n n a n - e q u i l i b r i u m , p. 16. The Donnan-theory is described with the 
special purpose of giving some definitions. A Donnan-system is characterized by the 
presence of one or more kinds of non-diffusing ions which may be called „fixed" ions. 
To maintain electrostatic neutrality these fixed ions require the presence of an equiva-
lent amount of ions of the opposite sign of charge; these will be called ..accompanying" 
ions. They are identical to the adsorbed ions. Moreover an additional amount of 
electrolyte, called „extra" electrolyte, will be present. It is shown that, in the equili-
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brium state, a high electrolyte content of the o-space or a low concentration of the 
fixed ions, or both combined, will cause the concentration of extra electrolyte to 
approach the concentration in the o-space. At the same time the membrane potential 
will be small. If, conversely, the concentration of fixed ions is high, or the electrolyte 
concentration in the o-space low, there will be little extra electrolyte and the membrane 
potential will have a high value. The characteristic value v, being the ratio of the con-
centrations of monovalent ions in the i-space and the o-space, is related to the value E 
of the membrane potential in the way given by equation 3.b.4, p. 17. For divalent ions 
the same relation is valid, if the square root of their concentrations is taken. As a 
consequence divalent ions are adsorbed more intensely than monovalent ions. 
c. The plant root and the Donnas-theory, p. 19. Since the analysis of 
entire cells or tissues cannot afford proof for the existence of a Donnan-distribution, 
the measurement of membrane potentials remains as the only alternative. It is un-
fortunate, that root potentials have for a long time been neglected or interpreted 
incorrectly. LUNDEGARDH (31) recognized their significance. Although his final con-
clusions, arrived at on the basis of his potential measurements, can be improved upon, 
he rightly interpreted the root potential as being a direct consequence of an uneven 
distribution of ions across the root wall. 
d. Interpretat ion of root potentials, p. 21. In some previous communica-
tions (59,60,61,66, see also Appendix, p. 86) the technique of measuring and analysing 
root potentials was described. These potentials were interpreted as being the con-
sequence of the presence of weak non-diffusing acids inside the root wall. The dis-
sociated fractions of these acids are identical with the fixed ions of a Donnan-system. 
Since the degree of dissociation depends on pH, the concentration of the fixed ions 
varies with changing pH. In a mixture of weak acids (66) the concentration of the 
fixed ions may be taken to be a linear function of pH (eq. 3.d.7, p. 24). 
e. Theoretical potential curves, p. 24. Theoretical potential curves were 
calculated for a system, having a concentration of fixed ions obeying eq. 3.e.7, p. 25, 
and containing H+ , K+ and Cl~ as diffusible ions. The curves illustrate the relation 
between the potential and the concentration of K+ or H+ in the medium and are 
shown in fig. 1, p. 26 and 2, p. 27. Positive potentials appear for those pH-values that 
cause the concentration A of the fixed ions in eq. 3.d.7, p. 24, to become negative. 
Theoretical potentials, having positive values, were not met with in previous calcula-
tions, because in the neutral KC1 media the pH did not fall below the critical value 
making A change its sign. 
f. The concentration and the nature of the fixed ions in the plant 
root, p. 27. Positive root potentials were also observed by LUNDEGARDH in media 
below pH 3-3,5, composed of diluted mineral acid solutions. The sign of the potential 
changes as soon as the hydrogen ion concentration in the o-space equals the H-ion 
concentration in the i-space. LUNDEGARDH's (31, 34) view, that in this situation the 
cH in the i-space should be ascribed to a completely dissociated acid component in the 
outer layer of the protoplasm is incorrect. At zero root potential there are no fixed ions; the 
hydrogen ions in the surface layer are extra ions. Positive values of the root potential 
must be ascribed to negative concentrations of fixed anions, that is, to positive concen-
trations of fixed cations. Thus, potential measurements in solutions of a broad pH 
range reveal the amphoteric nature of the root contents. The concentration of fixed ions 
is, then, the difference between the dissociated fractions of the acid groups and of the 
basic groups. The surplus varies with the pH; it is positive at high pH values and 
negative at low pH values. It is shown that, for a complicated mixture of weak acids 
and bases with different dissociation constants, the relation between pH and the 
magnitude of the surplus may be regarded as approximately linear, as expressed by 
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equation 3.e.4, p. 25, and illustrated by fig. 3, p. 30. At a certain pH value, called EP 
(equilibrium point), there is no surplus and the potential is zero. For several plants 
EP is found between pH 3 and 4. I f^andi^ ineq . 3.e.4 are determined experimentally 
(see table 5, p. 42 and 7, p. 87), the concentration of the fixed ions, i.e. also the con-
centration of the accompanying or adsorbed ions, can be calculated for any pH. The 
adsorption capacities thus calculated for the prevailing pH values are in better agree-
ment with the mineral contents usually found in plant material than LUNDEGARDH'S 
conclusion that a strongly acid component is present in a concentration of about 
N/1000. Also, there is no reason to adhere to LUNDEGARDH'S (31, 34) assumption that 
the main parts of the root or cell contents are neutral and non-dissociated. On the 
contrary, the proteins and amino acids, being the main amphoteric constituents of 
the root contents, may play an essential role in determining the electrical and adsorp-
tive properties of the cell or root. There are several indications that the relation between 
the concentration of fixed ions and pH may be different for different plant species. 
g. The theoretical potentials compared with the experiment, p. 34. It 
will be seen from table 2, p. 38, that measurements in diluted HC1 solutions show 
positive potentials for pH values below about 3. As could be predicted from fig. 2, 
both table 3, p. 39, and fig. 5, p. 40, show the potential to respond less to changes in 
pH the higher the electrolyte content of the medium (acetate buffer solution). Some of 
LUNDEGARDH'S figures (table 4, p. 40), obtained in N/1000 and N/10000 HC1 solutions, 
illustrate how the effect of adding potassium chloride is different for pH values on 
either side of the EP. The figures obtained by ALESHIN and YASTREBOV (1) in acetate 
buffer solutions are also explained. 
h. The choice of a suitable medium for the potential measurements, 
p. 41. Potential measurements in KC1 solutions of different concentrations are most 
suitable to find the characteristics of the root contents. Firstly, KC1 does not interfere 
vigorously with the normal physiological functions of the root or cell contents. 
Secondly, high concentrations of KC1 do not set up an additional diffusion potential, 
as would be the case with other types of salts. Lastly, the potential curve for neutral 
potassium chloride is rather steep, so that large and reliably measurable responses of 
the root potential to changes in the environment are obtained. A disadvantage of KC1 
solutions is their small buffer capacity. It is suggested that this might be improved by 
the use of flowing solutions and by using colloidal electrolytes in which high buffer 
capacities and low ion activities may be combined. 
4. Electrochemical conditions for salt transport 
a. Migration of ions through the interface between medium and root, 
p. 45. Since the rate of migration of any kind of freely moving ions is proportional 
to the gradient of the electrochemical potential, as defined by GUGGENHEIM (16), 
sudden changes of the electrochemical potential, as in the situation a of fig. 7, p. 45, 
are impossible. So, in spite of continuous ion transport, the electrochemical potential 
of an infinitesimal layer on one side of the boundary between root and medium will 
be equal to the electrochemical potential in an equally thin layer on the other side. 
This equality of electrochemical potentials is the very basis of the Donnan-theory. 
Hence the rules of the Donnan-system apply to the situation near the root or cell wall. 
For the same reason it must be concluded, that the mere passage of anions through 
the boundary does not require a special energy supply, in spite of the negative root 
potential. Energy may be needed, however, for the migration of anions to some point 
in the i-space, where a higher electrochemical potential prevails than in the medium. 
The same would apply to cations. 
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b. Migration of ions through the root or cell substance, p. 47. A theo-
retical study is made of the movement of ions in a hypothetical space, homogeneously 
filled (no vacuoles or differentiation) with an amphoteric substance as described in 3f. 
Transport of ions through this substance can be effected by two kinds of forces: an 
osmotic force and an electrical force, resulting from concentration gradients and 
potential gradients respectively. Unidirectional transport through a thin volume ele-
ment (fig. 8, p. 48) is described by eq. 4.b.4, p. 50, in which S = amount in moles 
displaced per unit time, a = area, c = concentration in moles, u — mobility, n — 
valency, R = gas constant = 8,316 joule, T= abs. temperature, F= Faraday = 
96501 coulomb, E = electrical potential in Volt. The electrical forces are themselves 
the result of an unequal distribution of ions, and eq. 4.b.8, p. 51, shows that transport 
of one kind of ions is governed by the concentrations, concentration gradients and 
mobilities of all kinds of freely diffusible ions present in the system. 
If the „flux" of some kind of ions is different on both sides of the volume element, 
these ions will accumulate or be diluted inside the volume element. This is expressed 
by eq. 4.b.9, p. 52. Eq. 4.b.l2, p. 52, is valid for H-ions; it is different from eq. 4.b.9 
because H-ions, when accumulating, will react for the greater part with fixed ions. As 
yet, it has not been possible to obtain a general or a numerical solution of the differen-
tial system formed by equations of the type 4.b.8,4.b.9 and 4.b.l2. Some simple cases 
could be analysed, however, as will be seen in the following. 
c. Conditions for salt transport against a concentration gradient, 
p. 53. Salt accumulation implies the development or perpetuation of an outward (i.e., 
in the situation of fig. 8, p. 48, a positive) gradient of the product/? of the concentra-
tions of both ions of the salt in question (eq. 4.C.1, p. 55, for KC1). Elaboration of eq. 
4.C.1 leads to eq. 4.C.4, p. 55. From this equation it can be concluded, that inward 
migration of both cations and anions of a salt is incompatible with a positive gradient 
of p. A positive gradient of p requires either an outward migration of both cations 
and anions, which obviously cannot be accumulation, or a migration of cations and 
anions in opposite directions. There does not seem to be an alternative to the conclusion, 
that salt accumulation requires an outward migration of either the cations or the anions 
of the salt. The most probable hypothesis is that there is a gradually subsiding cH-
gradient (the interior of the cell or root more acid than the periphery), causing anions 
to move outward and cations to move inward. 
d. Salt accumulation effected by a cH-gradient, p. 58. An amphoteric 
system is considered, having a concentration of fixed ions obeying eq. 3.d.7, p. 24, and 
containing only H+ , K+ and Or as diffusible ions. It is shown, that if the product of the 
concentrations of K+ and C1+ initially is uniform throughout the system (and equal 
to the same product in the medium) and if there is a cH-gradient, the initial rate of 
KCl-accumulation depends, firstly, on the square of the cH-gradient (eq. 4.d.l7, p. 62) 
and, secondly, on a function of cH and the product p. Some values of this function 
have been given in table 6, p. 62. It follows that for equal cH-gradients the rate of 
accumulation is greater when p is small (i.e. in diluted media) and also, that the 
accumulation rate is highest near the isoelectric pH. Schematically the accumulation 
rate has been illustrated by arrows in fig. 9, p. 63. Since, as yet, no mathematical 
analysis could be carried out to determine the accumulation conditions in more general 
systems, an attempt has been made to present a comprehensible, though not fully 
adequate picture of the accumulation mechanism. It is pointed out that a high cH in 
an amphoteric system results in what may be called relative anion permeability, 
whereas low cH corresponds with low anion permeability and high cation permeability. 
The anions tending to move out are held up by the outer layers with low anion per-
meability, the cations moving in are held up by the layers in the interior where the 
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cation permeability is small. The result is accumulation of both kinds of ions with a 
maximum accumulation rate near the isoelectric pH. 
5. Salt accumulation in plants and plant organs 
a. The pH gradient in plant roots, p. 66. There are several arguments in 
favour of the hypothesis, that the interior of the young root tissues has a higher 
acidity than the medium. 1. The plant as a whole behaves as an acidoid and tries to 
adsorb a surplus of cations. During the time the acidoid is being manufactured, with 
the adsorption of a surplus of cations over anions by exchange of H-ions going on, 
there must be a pH-gradient from plant to medium. 2. SMALL'S (54) figures for pH 
values in organs and tissues of several plants show relatively low values for root tips. 
3. The visibility of chromosomes during cell division may be the result of dehydration 
due to low pH. 4. Several potential measurements on roots, carried out by means of 
small liquid electrodes making local contacts, show the root tips to be generally more 
negative than the basal parts of the root. This might be explained by assuming that 
at least part of the difference is not due to a difference in the surface potential, but to 
a difference in the boundary potential at the inner surface between the root substance 
and the xylem vessels. In root zones where a low pH prevails at the inner surface, the 
inner potential difference would be small (fig. 11, p. 68), suggesting a more negative 
charge on the outer surface. 
b. The origin of the pH-gradient and its relation to anion accumula-
tion, p. 69. The acidity of the interior of cells and roots can be ascribed to metabolically 
produced organic acids, being sufficiently strong to affect pH in a highly buffered 
system. If pH should be lowered to 3,5, say, one can only expect this to be achieved 
by acids having dissociation constants not below 10-5. Some stronger acids are in-
variably found in roots, e.g. malic acid, citric acid and oxalic acid. There are indications 
(PAECH, 46) that glycolysis in young tissues proceeds at a faster rate than the further 
oxidative breakdown. 
The formation of organic acids does not directly explain the presence of mineral 
anions in the interior of the root in amounts sufficient to cause salt accumulation in 
the following stage of declining cH. The link between the organic acid formation and 
the absorption of mineral anions is provided by the fact, that high cH in an amphoteric 
system induces a more positive (or less negative) electrical potential. The resulting 
outward potential gradient carries mineral anions inward until equilibrium is attained 
between the potential gradient and the concentration gradient. 
Thus there are the following three stages in the salt accumulation process, which 
are, though somewhat overlapping, localized in successively more distant parts of the 
roots: 1. formation of organic acids in young tissue 2. accumulation of mineral 
anions from the medium 3. decrease of acidity, causing cation absorption and salt 
accumulation. 
c. Salt accumulation in individual cells, p. 72. Cells as a whole may accumu-
late salt by passing through a state of high acidity. In addition, in later stages, accumu-
lation may proceed by local acidification of the cell contents, e.g. under the influence 
of a one-sided supply of metabolic factors. At that place anions will be taken up. At 
other places in the cell deacidification may take place, causing absorption of cations 
and accumulation of salt. This conception somewhat resembles LUNDEGARDH'S ideas 
on different adsorption tracks for cations and anions. 
d. Energy relations, p. 73. If salt accumulation is due to the formation of 
organic acids, part of the energy released by the glycolytic breakdown of sugars is 
stored in the cH-gradient and in the concomitant gradients of the concentration of 
fixed ions. Salt accumulation then follows as a passive process, utilizing the energy 
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of these gradients. The efficiency of the utilization depends on the mobility, the con-
centration and the valency of all the ions present, as will be seen from eq. 4.b.8, p. 51. 
e. Comparison of the theory with existing theories, p. 75. The new 
theory includes elements of many existing theories. The organic acids provide the link 
with theories stressing the role of metabolism, phosphorylation and protein synthesis 
in salt accumulation. Many points of the theory are in harmony with LUNDEGARDH'S 
views. More in particular his idea, that anion uptake precedes cation uptake, is 
confirmed. His hypothesis on the mechanism of anion transport can be improved upon. 
It is suggested that a ferrous-ferric system in a respiration ferment is not directly 
responsible for anion transport, but mediates in the formation and oxidation of 
organic acids. 
6. Concluding remarks, p. 79. It is thought that the study of concentration or 
potential gradients may have a wider application, e.g. for explaining the pattern of 
mineral deficiency symptoms in plants, for studying the mineral composition of crops 
and special vegetable products in agriculture, and for relating localized structures in 
the plant to the mineral composition. 
Appendix, p. 86. In the appendix a description has been given of the technique of 
measuring root potentials. Some previously published results (66) have been added. 
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AANHANGSEL 
De aanleiding tot het verrichten van potentiaalmetingen aan plantenwortels was het feit, dat enige 
vroegere onderzoekingen omtrent het electrode-gedrag van bepaalde lichamen, verricht door of 
onder leiding van prof. TENDELOO op het Laboratorium voor Physische en Kolloidchemie, aanwijzin-
gen hadden gegeven, dat het electrodegedrag sterk samenhing met het chemische karakter van de 
ondeizochte electrode en met de door dat karakter bei'nvloede adsorptie van ionen aan die electrode. 
Het was bekend, dat de potentiaal van de plantenwortel opvallend krachtig reageerde op veranderin-
gen in de samenstelling van een ermee in aanraking gebrachte electrolytoplossing (LUNDEOARDH, 
30, 32) en het leek dus niet uitgesloten, dat deze potentiaalveranderingen inlichtingen zouden kunnen 
verschaffen over de aard van de wortelsubstantie en mogelijk zelfs over de ionenopname van planten-
wortels. 
Voor het hieten werd de door LUNDEOARDH toegepaste werkwijze grotendeels nagevolgd. Afgesne-
den wortels werden met het boveneinde in contact gebracht met een N/100 KCl-oplossing, terwijl de 
top meer of minder diep gedompeld werd in de vloeistof, waarvan de invloed op de potentiaal vast-
gesteld moest worden. 
De wortels waren afkomstig van vrij jonge planten, gekweekt op een voedingsoplossing. Deze be-
vatte per 1 de volgende hoeveelheden voedingszouten: 0,60 g Ca(N03)2,4H20, 0,20 g MgS04, 
7H20, 0,20 g KN08, 0,05 g KH2P04, 34 mg FeCl3,6H20, 0,50 mg MnS04,4H20, 0,25 mg H3B03 en 
0,25 mg ZnS04,7H20. De pH werd gebracht op 6,8 a 6,9 met behulp van Na2C03. De planten groei-
den steeds binnenshuis, 's winters kregen ze 12 uur per etmaal kunstlicht (Neon-lampen), in de zomer 
groeiden ze bij de natuurlijke daglengte. 
De metingen werden verricht met een eenvoudige opstelling, die in veel opzichten goed voldeed, in 
het bijzonder wat betreft de snelheid van werken. Wei bleek het werken met stilstaande milieu-
vloeistof bij het verwerken van sommige resultaten enig bezwaar gehad te hebben (zie biz. 38). 
Fig. 12. De gebruikte opstelling voor het meten van 
wortelpotentialen. 
In bijzonderheden was de werkwijze als volgt. De 3-5 uren tevoren afgesneden en in gedestilleerd 
water bewaarde wortels werden met hun boveneinde in het nauwe uiteinde van een glazen houder 
van het type A (fig. 12) geschoven en daarin bevestigd door een druppel gelatine, die tot juist even 
boven het smeltpunt verwarmd was, rondom de wortel in de vernauwing te laten lopen en daar te laten 
stollen. Op die wijze werd bereikt, dat de KCl-oplossing waarmee de houder A werd gevuld, niet langs 
de wortel naar beneden kon vloeien en aldus rechtstreeks contact maken met de milieu-oplossing. 
Bij latere door E. G. KLOOSTERMAN (zie biz. 42) verrichte metingen werden lucerneplantjes reeds 
vanaf het eerste kiemstadium in de houdertjes van het type A gekweekt door er een voorgekiemd zaad 
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in te brengen en dit door voortdurende vochttoevoer via het capillaire uiteinde tot wortelgroei in 
staat te stellen. Het worteltje groeide naar buiten en kon, na op lengte gekomen te zijn, zonder verdere 
manipulates voor de metingen gebruikt worden na aanbrenging van een gelatine-afdichting. Het 
afkmppen der wortels en de onzekerheid omtrent een eventuele invloed der beschadiging werden dus 
vermeden. 
De van een wortel voorziene houder werd met een dubbel doorboorde kurk bevestigd aan de 
uitloopbius van het reservoir B, gevuld met een N/100 KCl-oplossing, waarna door het openen van 
de kraan C zoveel KCl-oplossing in de houder A gebracht werd, dat er een verbinding tot stand 
kwam tussen de wortel en de Ag-AgCl-electrode in B. De milieu-oplossing bevond zich in een vaatje 
D, voorzien van een gebogen capillair met verwijding. Door deze inrichting kreeg de verzadigde 
KCl-oplossing in de hevel E geen gelegenheid om de ruimte rondom de wortel te bereiken. Het linker 
uiteinde van de hevel was omhooggebogen, daar anders de soortelijk zware, sterke KCl-oplossing 
uit de hevel zakte en de metingen stoorde. De met oplossing gevulde hevel voldeed beter dan de 
dikwijls gebruikte met KCl-agar gevulde hevels. Het rechter uiteinde van de hevel bevond zich in het 
vaatje F, waarin een tweede Ag-AgCl-electrode geplaatst was. Het vaatje D en de hevel E rustten in 
uithollingen van losse, voor isolering dienende paraffine-blokken,zodatzegemakkelijkvervangenen 
verplaatst konden worden. Het reservoir B en de daaraan bevestigde houder A konden met behulp 
van een tandrad en heugel op en neer bewogen worden. Gemeten werd met een Cambridge electro-
meter (British Patent No 396817), in latere jaren ook met een Projecto pH-meter, Model 54. 
Bij de meting werd het reservoir B zover omlaag geschroefd, dat de wortel tot op de gewenste diepte 
ondergedompeld was. Het bleek nuttig om onder te dompelen tot dicht nabij het uiteinde van de 
houder A om te voorkomen, dat het vrije gedeelte van de wortel uitdroogde. De punt van de glazen 
staaf G raakte tijdens de metingen juist de vloeistofspiegel in D, waarmee bereikt werd, dat bij een 
reeks metingen aan een wortel deze steeds tot op dezelfde diepte ondergedompeld werd. 
Na onderdompelen werd de wortel vlak voor de definitieve meting snel omhoog en weer omlaag 
bewogen, zodat de vloeistof rondom de wortel tijdens de meting zo goed mogelijk dezelfde samenstel-
ling had als in de rest van de milieu-vloeistof. Zoals op biz. 38 besproken werd, lukt dit niet ten voile. 
In tabel 7 zijn de uitkomsten van een reeks metingen verzameld, die elders reeds besproken werden 
(66), maar die in de vooigaande studie herhaaldelijk ter sprake kwamen en daarom hier nogmaals 
vermeld worden. 
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Voor de wijze, waarop uit de gemeten EMK-waarden (Eexp.) de beide grootheden Kx en K, bere-
kend werden, en de manier, waarop met behulp der waarden Kx en Ks de theoretische .E-waarden 
gevonden werden, zij verwezen naar VERVELDE (66). De grootheden Xi en Kt, ingevuld in verg. 
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3.d.7, maken het dus mogelijk om voor de onderzochte gewassen het verband aan te geven tussen de 
concentratie der eigen ionen en de pH. In fig. 13 is dat verband grafisch weergegeven voor de gewassen 













Fig. 13. Concentratie der eigen io-
nen voor de in tabel'7 ge-
noemde granen. De helling 
der lijnen is een maat voor 
de buffercapaciteit van de 
wortelinhoud; het snijpunt 
met dehorizontale as levert 
de pH-waarde van het EP 
op. 
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